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Líneas Germinales, Ciclo Reproductivo  
y Sucesión de Sexos en Ostrea edulis 
(Linnaeus, 1758)
En esta Tesis se caracteriza histológicamente la morfogénesis de la gónada, 
las líneas germinales y la gametogénesis, describiendo cada uno de los 
componentes celulares de las series gametogénicas macho y hembra, de 
Ostrea edulis. 
A su vez se hace un estudio de su sexualidad, proponiendo una 
clasificación de clases sexuales y explicando como “cambia de sexo”. 
Se estudia el ciclo reproductivo natural de dos clases de edad (0 años y 1 
año) de Ostrea edulis cultivada en suspensión en Santa Pola, Alicante, 
determinando la estacionalidad, tanto del desarrollo gametogénico como de 
la sexualidad.  
En base a esto se hacen acondicionamientos para establecer la influencia de 
los factores medioambientales, así como de la edad, en el desarrollo 
gametogénico y sexo de Ostrea edulis, desacoplando el efecto del 
fotoperiodo y de la temperatura. 
Por último también se estudió el uso y distribución de los recursos, tanto en 
el medio natural como en acondicionamiento. 













    











en�Ostrea�edulis� (Linnaeus,�1758)”  	   
	
			
	   		  	   

















































































    











en�Ostrea�edulis� (Linnaeus,�1758)”  	   
	
			
	   		  	   











































    











en�Ostrea�edulis� (Linnaeus,�1758)”  	   
	
			
	   		  	   































Esta Tesis se realizó en el marco del Proyecto “Bivalve conditioning and settlement-keys to 
competitive hatchery production (SETTLE)”, financiado por el programa de la Unión Europea: 
Capacities - Research for the Benefit of Specific Groups (in particular SMEs) Call FP7-SME-2007-1. 
(2008 -2010). 
Así mismo, el trabajo experimental ha obtenido recursos económicos del Proyecto “Optimización y 
mejora de la extracción productiva y rentabilidad en la explotación de los bancos naturales, 
autorizaciones y zonas intermareales de bivalvos comerciales de arena. Gestión sostenible y 
mejora de la gestión o conservación de los recursos”, financiado por el Ministerio de Medio 
Ambiente y Medio Rural y Marino y dirigido por AGAMAR (asociación gallega de mariscadoras) 
(2011-2013)

Esta Tesis se realizó en el marco del Proyecto “Bivalve conditioning and settlement-keys to 
competitive hatchery production (SETTLE)”, financiado por el programa de la Unión Europea: 
Capacities - Research for the Benefit of Specific Groups (in particular SMEs) Call FP7-SME-2007-1. 
(2008 -2010). 
Así mismo, el trabajo experimental ha obtenido recursos económicos del Proyecto “Optimización y 
mejora de la extracción productiva y rentabilidad en la explotación de los bancos naturales, 
autorizaciones y zonas intermareales de bivalvos comerciales de arena. Gestión sostenible y 
mejora de la gestión o conservación de los recursos”, financiado por el Ministerio de Medio 
Ambiente y Medio Rural y Marino y dirigido por AGAMAR (asociación gallega de mariscadoras) 
(2011-2013)
Agradecimientos:
A mis directores: Oscar, por su confianza y apoyo todos estos años; Joaquín, por aceptarme en su 
“familia” y compartir parte de sus conocimientos; y Guillermo, por aceptar a esta última doctoran-
da.
A todas aquellas personas que, en algún momento formaron parte del Laboratorio de Fisiología de 
la Facultad de Farmacia de la USC y aportaron su granito de  arena a esta Tesis: Rosa e Iria, por su 
trabajo técnico, iniciarme en el procesado histológico y su apoyo; Paula y Ángeles, por su ayuda 
cuando las ostras nos superaban en número; y a Yaiza y Jesús, por dedicar parte de sus prácticas de 
ciclo a la ostra. 
A la empresa Ostres  de la Bahía, Santa Pola, por el suministro puntual y eficiente de las ostras 
objeto de este estudio. 
A Gustavo Hernández, por iniciarme en la microscopía óptica y contestar a todas mis preguntas. 
A mis abuelos, por apoyarme y permitirme llegar hasta aquí. 
A Inés y Javier, por ser y estar. 
A Cristian, porque le tocó una bióloga. 
A todos mis amigos biólogos que me acompañaron y apoyaron en algún momento de esta parte de 
mi vida. 
A todos mis amigos y familiares no biólogos, por apoyarme e interesarse por la “animada” vida de 
las ostras. 
Y por último, a todas esas personas que me pararon por el pasillo o por la calle para preguntarme 
por mi Tesis y darme ánimos. 
Agradecimientos:
A mis directores: Oscar, por su confianza y apoyo todos estos años; Joaquín, por aceptarme en su 
“familia” y compartir parte de sus conocimientos; y Guillermo, por aceptar a esta última doctoran-
da.
A todas aquellas personas que, en algún momento formaron parte del Laboratorio de Fisiología de 
la Facultad de Farmacia de la USC y aportaron su granito de  arena a esta Tesis: Rosa e Iria, por su 
trabajo técnico, iniciarme en el procesado histológico y su apoyo; Paula y Ángeles, por su ayuda 
cuando las ostras nos superaban en número; y a Yaiza y Jesús, por dedicar parte de sus prácticas de 
ciclo a la ostra. 
A la empresa Ostres  de la Bahía, Santa Pola, por el suministro puntual y eficiente de las ostras 
objeto de este estudio. 
A Gustavo Hernández, por iniciarme en la microscopía óptica y contestar a todas mis preguntas. 
A mis abuelos, por apoyarme y permitirme llegar hasta aquí. 
A Inés y Javier, por ser y estar. 
A Cristian, porque le tocó una bióloga. 
A todos mis amigos biólogos que me acompañaron y apoyaron en algún momento de esta parte de 
mi vida. 
A todos mis amigos y familiares no biólogos, por apoyarme e interesarse por la “animada” vida de 
las ostras. 
Y por último, a todas esas personas que me pararon por el pasillo o por la calle para preguntarme 
por mi Tesis y darme ánimos. 
Abreviaturas
�   Hembra 
�   Macho 
��   Macho y Hembra 
Acr   Acrosoma 
ADG   Célula adipogranular 
At    Atresia ovocitaria  
CFS   Cambio de fase sexual 
CFS���  Cambio de fase sexual de macho a hembra 
CFS���   Cambio de fase sexual de hembra a macho 
CAux    Célula auxiliar 
CB    Cuerpos de Balbiani 
CG   Canal Genital 
CH    Canal hemolinfático 
Conj    Tejido conjuntivo 
CrE   Cromatina esférica 
CrD   Cromatina diacinética 
Ctp   Citoplasma 
c/Ovg   Clon de ovogonias 
c/Spc1   Clon de espermatocitos primarios 
c/Spc2   Clon de espermatocitos secundarios 
c/Spg2   Clon de espermatogonias secundarias 
CS   Cambio de sexo 
Dia    Diacinesis 
Dip    Diploteno 
Dt    Divertículo 
EpFb    Epitelio de fibroblastos 
EpC    Epitelio ciliado 
EV    Envoltura vitelina
Fb    Fibroblasto 
Fl   Flagelo 
FG    Folículo gonadal 
FS    Fase sexual 
FS�   Fase sexual hembra 
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Glosario de Conceptos 
Para estudiar e interpretar parte de los resultados de esta tesis consideramos necesario disponer de 
un equipo de conceptos, unos ya son conocimiento establecido y otros se han desarrollado durante 
la realización de este estudio, todos ellos se muestran conjuntamente. Como unos conceptos entran 
en la definición de otros, se muestran en orden ascendente acorde a su simplicidad definitoria. Los 
conceptos ya existentes en la literatura científica están marcados (*) y los demás se establecen y se 
proponen en esta tesis. Cuando en el texto de la tesis aparece un concepto cuya definición figura en 
este glosario, se marca el término del concepto con un asterisco (*). 
 
1. Sexo*.- De modo riguroso, se define como sexo a un proceso mediante el que una célula recono-
ce a otra célula e intercambia ADN con ella. En este proceso la célula puede dar, recibir o inter-
cambiar ADN con otra célula (Margulis y Sagan, 1998). 
 
2. Género sexual (GS) y Sexualización.- Definimos el concepto de género sexual (GS) en dos ni-
veles de organización de un organismo: a nivel celular y a nivel de organismo como una entidad 
total. 
a) A nivel celular, denominamos género sexual a una condición que tiene una célula que la 
capacita para realizar un proceso de sexo –un proceso sexual con otra célula. En los orga-
nismos procariotas (bacterias, concretamente) hay múltiples géneros sexuales. Durante la 
evolución, en los organismos eucariotas y metazoos sólo se han seleccionado dos géneros 
sexuales, que se denominan género sexual masculino (GS�) y género sexual femenino 
(GS�). 
b) En los organismos unicelulares que realizan sexo, este proceso lo ejecuta todo el organis-
mo. Sin embargo, en los metazoos el organismo no realiza el proceso de sexo, sólo lo hacen 
los gametos que produce. 
c) En los metazoos, el género sexual compromete a todo el organismo, y tanto más cuanto 
mayor es la complejidad de éste. Así, hay organismos que tienen género sexual masculino y 
otros que lo tienen femenino. 
d) En la literatura también se emplea el término sexo como sinónimo de género sexual, y así 
lo hacemos en el texto de esta tesis. Entonces, es imprescindible considerar que el término 
sexo tiene dos acepciones conceptuales diferentes: una –la propia– que designa el proceso 
de sexo que realizan dos células, y la otra, que significa –como sinónimo– el género sexual. 
El contexto de la frase debe aclarar en cuál de los dos significados del término sexo se está. 
Así, cuando se habla de sexo de un organismo metazoo nos referimos a su género sexual; 
pero cuando hablamos de sexo a nivel de una célula, debemos tener en cuenta si nos referi-
mos a su género sexual o a un proceso de sexo que la célula está realizando o pudiera reali-
zar, por ejemplo, los espermatozoides y los ovocitos siempre tienen un sexo (género sexual) 
y son células que también hacen sexo, en este caso hacen un proceso sexual. 
e) Las características y propiedades con que un género sexual dota a un organismo –ya sea 
procariota, protozoo o metazoo– están codificadas a nivel molecular en su genotipo, en un 
conjunto de genes que llamamos genes sexuales (GSx) y que se ubican en los cromosomas. 
El conocimiento actual acerca de la identificación de los genes sexuales de las especies, así 
como su ubicación en los cromosomas, es bastante incompleto; sin embargo, se sabe que en 
organismos complejos, concretamente en vertebrados, los genes sexuales se ubican en cro-
mosomas concretos del cariotipo, que se nombran cromosomas sexuales, y en estos orga-
nismos ya se conocen baterías de genes sexuales. 
Spc1/Zig-Paq  Zigoteno-Paquiteno en espermatocito primario 
Spc2   Espermatocito secundario 
Spc2/c   Clon de espermatocitos secundarios 
Spc2/Me II  Meiosis II en espermatocitos secundarios 
Spd-t   Espermátida temprana 
Spd-td   Espermátida tardía 
Spdt/c   Clon de espermátidas tempranas 
Spdtd/c  Clon de espermátidas tardías 
Spg   Espermatogonia 
Spg1   Espermatogonia primaria 
Spg2   Espermatogonia secundaria 
Spg/c    Clon de espermatogonias  
Spg/s   Espermatogonia silente 
Spz    Espermatozoide 
Spz/Fg   Fagocitosis de espermatozoide 
VC    Célula vesicular/Vesicular Cell 
VCj    Célula vesicular joven 
VCv    Célula vesicular vieja, en degradación 
VsAt   Vesículas de Atresia 
Vit   Vitelo 
Zig   Zigoteno 
 
Glosario de Conceptos 
Para estudiar e interpretar parte de los resultados de esta tesis consideramos necesario disponer de 
un equipo de conceptos, unos ya son conocimiento establecido y otros se han desarrollado durante 
la realización de este estudio, todos ellos se muestran conjuntamente. Como unos conceptos entran 
en la definición de otros, se muestran en orden ascendente acorde a su simplicidad definitoria. Los 
conceptos ya existentes en la literatura científica están marcados (*) y los demás se establecen y se 
proponen en esta tesis. Cuando en el texto de la tesis aparece un concepto cuya definición figura en 
este glosario, se marca el término del concepto con un asterisco (*). 
 
1. Sexo*.- De modo riguroso, se define como sexo a un proceso mediante el que una célula recono-
ce a otra célula e intercambia ADN con ella. En este proceso la célula puede dar, recibir o inter-
cambiar ADN con otra célula (Margulis y Sagan, 1998). 
 
2. Género sexual (GS) y Sexualización.- Definimos el concepto de género sexual (GS) en dos ni-
veles de organización de un organismo: a nivel celular y a nivel de organismo como una entidad 
total. 
a) A nivel celular, denominamos género sexual a una condición que tiene una célula que la 
capacita para realizar un proceso de sexo –un proceso sexual con otra célula. En los orga-
nismos procariotas (bacterias, concretamente) hay múltiples géneros sexuales. Durante la 
evolución, en los organismos eucariotas y metazoos sólo se han seleccionado dos géneros 
sexuales, que se denominan género sexual masculino (GS�) y género sexual femenino 
(GS�). 
b) En los organismos unicelulares que realizan sexo, este proceso lo ejecuta todo el organis-
mo. Sin embargo, en los metazoos el organismo no realiza el proceso de sexo, sólo lo hacen 
los gametos que produce. 
c) En los metazoos, el género sexual compromete a todo el organismo, y tanto más cuanto 
mayor es la complejidad de éste. Así, hay organismos que tienen género sexual masculino y 
otros que lo tienen femenino. 
d) En la literatura también se emplea el término sexo como sinónimo de género sexual, y así 
lo hacemos en el texto de esta tesis. Entonces, es imprescindible considerar que el término 
sexo tiene dos acepciones conceptuales diferentes: una –la propia– que designa el proceso 
de sexo que realizan dos células, y la otra, que significa –como sinónimo– el género sexual. 
El contexto de la frase debe aclarar en cuál de los dos significados del término sexo se está. 
Así, cuando se habla de sexo de un organismo metazoo nos referimos a su género sexual; 
pero cuando hablamos de sexo a nivel de una célula, debemos tener en cuenta si nos referi-
mos a su género sexual o a un proceso de sexo que la célula está realizando o pudiera reali-
zar, por ejemplo, los espermatozoides y los ovocitos siempre tienen un sexo (género sexual) 
y son células que también hacen sexo, en este caso hacen un proceso sexual. 
e) Las características y propiedades con que un género sexual dota a un organismo –ya sea 
procariota, protozoo o metazoo– están codificadas a nivel molecular en su genotipo, en un 
conjunto de genes que llamamos genes sexuales (GSx) y que se ubican en los cromosomas. 
El conocimiento actual acerca de la identificación de los genes sexuales de las especies, así 
como su ubicación en los cromosomas, es bastante incompleto; sin embargo, se sabe que en 
organismos complejos, concretamente en vertebrados, los genes sexuales se ubican en cro-
mosomas concretos del cariotipo, que se nombran cromosomas sexuales, y en estos orga-
nismos ya se conocen baterías de genes sexuales. 
f) El género sexual influye firmemente, en extensión e intensidad, sobre las características de 
un organismo, y lo hace a nivel de su desarrollo embrionario, estirpes celulares, histología, 
anatomía, fisiología y comportamiento; siendo tal influencia tanto mayor cuanto superior es 
la complejidad del organismo. El organismo manifiesta esta influencia en los niveles antes 
mencionados mostrando unos caracteres que se denominan caracteres sexuales, que son 
determinados por, y específicos para, cada uno de los dos géneros sexuales. 
g) Definimos como sexualización de un organismo tanto a los procesos como a los efectos fi-
nales que el género sexual produce en el organismo. La sexualización de un organismo pro-
duce sus caracteres sexuales, es realizada por sus genes sexuales y ocurre mediante la ex-
presión directa de tales genes y, también, a través de las regulaciones que dichos genes 
efectúan sobre la expresión de otros genes no-sexuales del genotipo. Por tanto, decimos que 
el genero sexual sexualiza al organismo. Durante la evolución, la sexualización de los orga-
nismos ha sido proporcional a la complejidad de estos, abarcando cada vez mayores áreas 
de su economía. 
h) Los dos primeros niveles donde la sexualización afecta a un organismo metazoo son: a) en 
la especificación de sus series gametogénicas, como masculina o femenina, para producir 
los gametos masculinos o femeninos, respectivamente; b) en la formación de un sistema en-
docrino, aunque sea elemental, para elaborar las hormonas sexuales (andrógenos y estróge-
nos). 
i) Moluscos bivalvos y sexualización.- Los moluscos bivalvos son organismos sexualizados 
acorde a su complejidad, y su sexualización es exigua comparada con la que se observa en 
organismos más complejos. Por ahora sabemos que la sexualización de los moluscos bival-
vos sólo alcanza a: a) la especificación de las series gametogénicas que producen los game-
tos; b) la formación de un sistema endocrino elemental, productor de hormonas sexuales 
(andrógenos y estrógenos) y cuyas estirpes celulares aún no se han identificado. 
 
3. Gonias*.- Es un término general que se utiliza para denominar las estirpes celulares de las es-
permatogonias y de las ovogonias, ya sea de modo individual a cada estirpe o a las dos estir-
pes conjuntamente. 
 
4. Línea germinal sexual (LG).- Definimos como línea germinal sexual (LG) a una línea germinal 
embrionaria constituida por células embrionarias que, además de proliferar por mitosis, han rete-
nido la capacidad de hacer meiosis y originan, por diferenciación, las espermatogonias y las 
ovogonias. Las células de la línea germinal se originan durante la embriogénesis temprana del 
organismo y sólo tienen vida embrionaria, no pasan al organismo nacido. En el embrión de los 
organismos bisexuales se forma una línea germinal masculina (LG�) y una línea germinal fe-
menina (LG�), siendo tales líneas independientes entre sí. La LG� produce las espermatogo-
nias y la LG� produce las ovogonias. En el embrión de los organismos unisexuales sólo se 
forma una línea germinal, masculina o femenina. 
Las espermatogonias y las ovogonias son las primeras células germinales sexuales que tiene el 
animal nacido, y en adelante el organismo adulto durante su historia de vida. Las células de una 
LG retienen la capacidad de hacer meiosis y esta condición la transmiten a las células que deri-
van de ellas. Sin embargo, no todas las células germinales ejecutan esta capacidad, sólo la reali-
zan las espermatogonias y las ovogonias. 
Opinamos que las líneas germinales se sexualizan durante la embriogénesis bajo la influencia de 
los géneros sexuales (masculino o femenino), es decir, bajo la acción de los genes que codifican 
el género sexual. La sexualización de una línea germinal es un proceso por el que una célula de 
la secuencia celular de la línea germinal es determinada a expresar un género sexual concreto 
(masculino o femenino), y esto implica hacer la meiosis de una determinada manera y producir 
un determinado tipo de gameto, masculino o femenino. Las espermatogonias y las ovogonias 
son células germinales sexualizadas. El animal recién nacido, y en adelante el animal adulto en 
todos sus ciclos reproductivos, ya están implementados con células germinales sexuadas: las es-
permatogonias y las ovogonias. Opinamos que la sexualización de una línea germinal es realiza-
da por un género sexual. 
 
5. Células germinales*.- Una célula germinal es cualquier estirpe celular perteneciente a una línea 
germinal de un organismo metazoo. La primera célula germinal que surge y funda una línea 
germinal de un organismo durante su embriogénesis se denomina célula germinal primordial. 
Desde una célula germinal primordial hasta el espermatozoide, así como desde una célula germi-
nal primordial hasta el ovocito, todas estas células son células germinales. 
 
6. Serie gametogénica (SG).- Definimos una serie gametogénica (SG) como un sistema celular 
que tiene una trayectoria secuencial de estirpes celulares sexuales, que se genera a partir de una 
célula inicial –fundadora de la serie– y se desarrolla de modo progresivo hasta producir las célu-
las funcionales finales de la serie, que son los gametos. La célula inicial puede ser una esperma-
togonia (género sexual masculino) o una ovogonia (género sexual femenino). 
Una serie gametogénica es un sistema celular que evoluciona con el paso del tiempo. La situa-
ción inicial del sistema es una célula fundadora estable, espermatogonia u ovogonia, y su situa-
ción final es la producción de los gametos, espermatozoides u ovocitos, respectivamente. La 
evolución del sistema consiste en que su célula fundadora –al principio, estable– entra en una si-
tuación de inestabilidad que se resuelve alcanzando otra situación de estabilidad, que es la pro-
ducción de los gametos de la serie. El paso del sistema desde su situación inestable a la estable 
es realizado por una serie secuencial de procesos celulares que constituyen la evolución del sis-
tema. El desencadenamiento de tales procesos celulares está sometido a regulación por factores 
externos al sistema (regulación endocrina y regulación por factores externos al organismo, o sea, 
por el medio ambiente). 
Hay dos tipos de series gametogénicas: a) la serie gametogénica masculina (SG�), que empieza 
en una espermatogonia –célula fundadora de la serie– y finaliza produciendo múltiples esperma-
tozoides; b) la serie gametogénica femenina (SG�), que empieza en una ovogonia –célula fun-
dadora de la serie– y finaliza produciendo uno o varios huevos. 
En la evolución de una SG� ocurren los procesos de proliferación gonial, Meiosis I (MeI), 
Meiosis II (MeII) y espermiogénesis. 
En la evolución de una SG� ocurren los procesos de proliferación gonial, Meiosis I (MeI), fre-
nadas meióticas (primera y segunda) y vitelogénesis (en los ovocitos que la experimentan). En 
algunos organismos los ovocitos no realizan la segunda frenada meiótica y finalizan la meiosis 
haciendo la Meiosis II (MeII), es el caso del erizo de mar. 
Una serie gametogénica está madura cuando ha producido los gametos maduros, o sea, funcio-
nales. Conforme una serie gametogénica avanza en su desarrollo decimos que madura. A medida 
que una serie gametogénica madura se agotan los elementos celulares anteriores de la serie y fi-
nalmente sólo quedan los gametos. Una SG pasa por los estados de inmadurez (gonias), madura-
ción (meiosis y espermiogénesis, en machos; meiosis y vitelogénesis, en hembras) y madurez 
(gametos). 
La serie gametogénica es la unidad funcional de una fase sexual. 
 
f) El género sexual influye firmemente, en extensión e intensidad, sobre las características de 
un organismo, y lo hace a nivel de su desarrollo embrionario, estirpes celulares, histología, 
anatomía, fisiología y comportamiento; siendo tal influencia tanto mayor cuanto superior es 
la complejidad del organismo. El organismo manifiesta esta influencia en los niveles antes 
mencionados mostrando unos caracteres que se denominan caracteres sexuales, que son 
determinados por, y específicos para, cada uno de los dos géneros sexuales. 
g) Definimos como sexualización de un organismo tanto a los procesos como a los efectos fi-
nales que el género sexual produce en el organismo. La sexualización de un organismo pro-
duce sus caracteres sexuales, es realizada por sus genes sexuales y ocurre mediante la ex-
presión directa de tales genes y, también, a través de las regulaciones que dichos genes 
efectúan sobre la expresión de otros genes no-sexuales del genotipo. Por tanto, decimos que 
el genero sexual sexualiza al organismo. Durante la evolución, la sexualización de los orga-
nismos ha sido proporcional a la complejidad de estos, abarcando cada vez mayores áreas 
de su economía. 
h) Los dos primeros niveles donde la sexualización afecta a un organismo metazoo son: a) en 
la especificación de sus series gametogénicas, como masculina o femenina, para producir 
los gametos masculinos o femeninos, respectivamente; b) en la formación de un sistema en-
docrino, aunque sea elemental, para elaborar las hormonas sexuales (andrógenos y estróge-
nos). 
i) Moluscos bivalvos y sexualización.- Los moluscos bivalvos son organismos sexualizados 
acorde a su complejidad, y su sexualización es exigua comparada con la que se observa en 
organismos más complejos. Por ahora sabemos que la sexualización de los moluscos bival-
vos sólo alcanza a: a) la especificación de las series gametogénicas que producen los game-
tos; b) la formación de un sistema endocrino elemental, productor de hormonas sexuales 
(andrógenos y estrógenos) y cuyas estirpes celulares aún no se han identificado. 
 
3. Gonias*.- Es un término general que se utiliza para denominar las estirpes celulares de las es-
permatogonias y de las ovogonias, ya sea de modo individual a cada estirpe o a las dos estir-
pes conjuntamente. 
 
4. Línea germinal sexual (LG).- Definimos como línea germinal sexual (LG) a una línea germinal 
embrionaria constituida por células embrionarias que, además de proliferar por mitosis, han rete-
nido la capacidad de hacer meiosis y originan, por diferenciación, las espermatogonias y las 
ovogonias. Las células de la línea germinal se originan durante la embriogénesis temprana del 
organismo y sólo tienen vida embrionaria, no pasan al organismo nacido. En el embrión de los 
organismos bisexuales se forma una línea germinal masculina (LG�) y una línea germinal fe-
menina (LG�), siendo tales líneas independientes entre sí. La LG� produce las espermatogo-
nias y la LG� produce las ovogonias. En el embrión de los organismos unisexuales sólo se 
forma una línea germinal, masculina o femenina. 
Las espermatogonias y las ovogonias son las primeras células germinales sexuales que tiene el 
animal nacido, y en adelante el organismo adulto durante su historia de vida. Las células de una 
LG retienen la capacidad de hacer meiosis y esta condición la transmiten a las células que deri-
van de ellas. Sin embargo, no todas las células germinales ejecutan esta capacidad, sólo la reali-
zan las espermatogonias y las ovogonias. 
Opinamos que las líneas germinales se sexualizan durante la embriogénesis bajo la influencia de 
los géneros sexuales (masculino o femenino), es decir, bajo la acción de los genes que codifican 
el género sexual. La sexualización de una línea germinal es un proceso por el que una célula de 
la secuencia celular de la línea germinal es determinada a expresar un género sexual concreto 
(masculino o femenino), y esto implica hacer la meiosis de una determinada manera y producir 
un determinado tipo de gameto, masculino o femenino. Las espermatogonias y las ovogonias 
son células germinales sexualizadas. El animal recién nacido, y en adelante el animal adulto en 
todos sus ciclos reproductivos, ya están implementados con células germinales sexuadas: las es-
permatogonias y las ovogonias. Opinamos que la sexualización de una línea germinal es realiza-
da por un género sexual. 
 
5. Células germinales*.- Una célula germinal es cualquier estirpe celular perteneciente a una línea 
germinal de un organismo metazoo. La primera célula germinal que surge y funda una línea 
germinal de un organismo durante su embriogénesis se denomina célula germinal primordial. 
Desde una célula germinal primordial hasta el espermatozoide, así como desde una célula germi-
nal primordial hasta el ovocito, todas estas células son células germinales. 
 
6. Serie gametogénica (SG).- Definimos una serie gametogénica (SG) como un sistema celular 
que tiene una trayectoria secuencial de estirpes celulares sexuales, que se genera a partir de una 
célula inicial –fundadora de la serie– y se desarrolla de modo progresivo hasta producir las célu-
las funcionales finales de la serie, que son los gametos. La célula inicial puede ser una esperma-
togonia (género sexual masculino) o una ovogonia (género sexual femenino). 
Una serie gametogénica es un sistema celular que evoluciona con el paso del tiempo. La situa-
ción inicial del sistema es una célula fundadora estable, espermatogonia u ovogonia, y su situa-
ción final es la producción de los gametos, espermatozoides u ovocitos, respectivamente. La 
evolución del sistema consiste en que su célula fundadora –al principio, estable– entra en una si-
tuación de inestabilidad que se resuelve alcanzando otra situación de estabilidad, que es la pro-
ducción de los gametos de la serie. El paso del sistema desde su situación inestable a la estable 
es realizado por una serie secuencial de procesos celulares que constituyen la evolución del sis-
tema. El desencadenamiento de tales procesos celulares está sometido a regulación por factores 
externos al sistema (regulación endocrina y regulación por factores externos al organismo, o sea, 
por el medio ambiente). 
Hay dos tipos de series gametogénicas: a) la serie gametogénica masculina (SG�), que empieza 
en una espermatogonia –célula fundadora de la serie– y finaliza produciendo múltiples esperma-
tozoides; b) la serie gametogénica femenina (SG�), que empieza en una ovogonia –célula fun-
dadora de la serie– y finaliza produciendo uno o varios huevos. 
En la evolución de una SG� ocurren los procesos de proliferación gonial, Meiosis I (MeI), 
Meiosis II (MeII) y espermiogénesis. 
En la evolución de una SG� ocurren los procesos de proliferación gonial, Meiosis I (MeI), fre-
nadas meióticas (primera y segunda) y vitelogénesis (en los ovocitos que la experimentan). En 
algunos organismos los ovocitos no realizan la segunda frenada meiótica y finalizan la meiosis 
haciendo la Meiosis II (MeII), es el caso del erizo de mar. 
Una serie gametogénica está madura cuando ha producido los gametos maduros, o sea, funcio-
nales. Conforme una serie gametogénica avanza en su desarrollo decimos que madura. A medida 
que una serie gametogénica madura se agotan los elementos celulares anteriores de la serie y fi-
nalmente sólo quedan los gametos. Una SG pasa por los estados de inmadurez (gonias), madura-
ción (meiosis y espermiogénesis, en machos; meiosis y vitelogénesis, en hembras) y madurez 
(gametos). 
La serie gametogénica es la unidad funcional de una fase sexual. 
 
7. Fase sexual.- Definimos fase sexual (FS) como la expresión celular de un género sexual (mascu-
lino o femenino) en toda la gónada de un animal, en este caso, de un molusco bivalvo. Una fase 
sexual es el conjunto de series gametogénicas (SG) correspondientes a un género sexual que ac-
tualmente están en desarrollo, o son ya maduras, en la gónada de un molusco. La fase sexual es 
un concepto global, se expresa en toda la gónada del animal y reúne a todas las series gametogé-
nicas correspondientes a un género sexual (GS). La fase sexual se expresa en sus series game-
togénicas. 
Hay una fase sexual masculina (FS�) y una fase sexual femenina (FS�). La FS� es el conjunto 
de series gametogénicas masculinas (SG�), y la FS� es el conjunto de series gametogénicas 
femeninas (SG�). 
Una fase sexual puede tener diferentes grados de desarrollo en función del nivel de desarrollo de 
las series gametogénicas que la constituyen. Asímismo, una fase sexual puede tener diferentes 
cohortes de series gametogénicas que difieren entre sí en su grado de desarrollo. 
Una gónada está madura cuando su fase sexual está madura, es decir, cuando las series game-
togénicas que constituyen la fase sexual han producido los gametos, o sea, han madurado. 
 
8. Madurez gonadal, gónada madura.- Una gónada está madura cuando su fase sexual, o una de sus 
dos fases sexuales (moluscos bisexuales), está madura, es decir, cuando las series gametogénicas 
que constituyen la fase sexual han producido los gametos, o sea, han madurado. 
 
9. Cohortes.- Definimos como cohorte de espermatogonias o de ovogonias a un contingente u hor-
nada de cada una de estas estirpes celulares, que se han producido en un tiempo breve y su fun-
ción es iniciar o repoblar una fase sexual mediante el desarrollo de series gametogénicas. En la 
formación y desarrollo de una fase sexual intervienen varias cohortes de gonias. Una cohorte de 
gonias, masculinas o femeninas, produce una cohorte de series gametogénicas masculinas o fe-
meninas, respectivamente. 
 
10. Dioicismo*, monoicismo* y fases sexuales.- Los moluscos bivalvos dioicos tienen la capacidad 
de expresar sólo una fase sexual en su gónada, que puede ser masculina o femenina. Los molus-
cos bivalvos monoicos, bisexuales o ambisexuales tienen la capacidad de expresar dos fases 
sexuales en su gónada, una fase sexual masculina y otra femenina. 
 
11. Moluscos ambisexuales, fase sexual funcional (FSF) y fase sexual no-funcional.- Un molusco 
ambisexual puede expresar las dos fases sexuales con igual o diferente grado de desarrollo de 
sus respectivas series gametogénicas. Si lo hace con el mismo grado de desarrollo se denomina 
hermafrodita simultáneo o funcional. Si lo hace con diferente nivel de desarrollo, entonces la 
fase sexual que tiene mayor grado de desarrollo –la más avanzada hacia la madurez– la deno-
minamos fase sexual funcional (FSF). La fase sexual funcional determina el sexo funcional 
del molusco, y es la fase sexual que descargará sus gametos en la próxima puesta. La fase 
sexual con menor grado de desarrollo, y que no emitirá sus gametos en la próxima puesta, la 
denominamos fase sexual no-funcional, y esta fase, aunque está presente, no determina el sexo 
funcional del molusco. Puede haber dos fases sexuales funcionales: fase sexual funcional mas-
culina (FSF�) y fase sexual funcional femenina (FSF�). 
 
12. Moluscos ambisexuales, sexo funcional y sexo no-funcional.- Definimos como sexo funcional 
de un molusco ambisexual, que no es hermafrodita simultáneo, al sexo correspondiente a su fa-
. El sexo funcional es un sexo actual, no es el sexo del individuo, porque re-
almente tiene dos sexos. El sexo funcional indica el tipo de gametos que el molusco descargará 
en la próxima puesta y, por tanto, cómo el animal se comportará sexualmente en dicha puesta, 
si como macho o como hembra. 
Definimos como sexo no-funcional de un molusco ambisexual, que no es hermafrodita si-
multáneo, al sexo correspondiente a su fase sexual no-funcional. El sexo no-funcional indica el 
tipo de gametos que el molusco no-descargará en la próxima puesta. 
Los moluscos ambisexuales que son hermafroditas simultáneos no tienen sexo funcional ni 
tampoco sexo no-funcional porque desarrollan, maduran y descargan las fases sexuales mascu-
lina y femenina simultáneamente. 
 
13. Moluscos ambisexuales hermafroditas* y no-hermafroditas*.- Un molusco ambisexual que pro-
duce sus dos fases sexuales con igual grado de desarrollo es un animal hermafrodita, hermafro-
dita simultáneo, hermafrodita funcional o hermafrodita estricto. Un molusco que no lo hace así, 
o sea, que desarrolla sus dos fases sexuales con diferente grado de desarrollo no es un molusco 
hermafrodita, sólo es un molusco ambisexual o bisexual. Son hermafroditas estrictos los pectí-
nidos Pecten maximus (vieira) y Aequipecten opercularis (volandeira). No son hermafroditas 
estrictos, sólo son ambisexuales, los bivalvos del género Ostrea y el pectínido Chlamys varia 
(Iglesias, 2012). Elementos para elaborar estos conceptos proceden de Coe (1943b). 
 
14. Moluscos ambisexuales y folículos gonadales*.- Los moluscos ambisexuales pueden desarrollar 
sus dos fases sexuales en un mismo folículo gonadal o en folículos diferentes. Cuando lo hacen 
en un mismo folículo se denominan, además, intersexuales. Para los moluscos que lo hacen en 
folículos diferentes no hay actualmente un término que lo designe. Son moluscos intersexuales 
los bivalvos del género Ostrea, el pectínido Chlamys varia (zamburiña) (Iglesias, 2012) y el 
larvíparo –broma ("shipworm")– Teredo navalis. Los pectínidos Pecten maximus (vieira) y Ae-
quipecten opercularis (volandeira) desarrollan las dos fases sexuales en folículos gonadales di-
ferentes. Elementos para elaborar este concepto proceden de Policansky (1982). 
 
15. Moluscos ambisexuales, cambio de fase sexual y cambio de sexo 
a) Los bivalvos ambisexuales que son hermafroditas estrictos nunca cambian de fase sexual, ni 
de sexo, ni dentro de un mismo periodo reproductivo, ni de un periodo reproductivo al si-
guiente. En cada ciclo reproductivo desarrollan y descargan ambas fases sexuales, la mascu-
lina y la femenina. 
b) Hay bivalvos que cambian de fase sexual pero no cambian de sexo, y hay otros que cambian 
de fase sexual y esto implica el cambio de sexo. La cuestión estriba en que el cambio de fa-
se sexual no siempre implica un cambio de sexo. 
c) Definimos el cambio de fase sexual como un cambio de fase sexual funcional, es decir, 
como el cambio de una fase sexual funcional de un sexo a la fase sexual funcional del otro 
sexo; o sea, el cambio de la FSF� a la FSF� o a la inversa. Para que ocurra el cambio de 
fase sexual funcional tiene que suceder lo siguiente: a) el molusco desarrolla la fase sexual 
funcional de un sexo, por ejemplo la FSF�, y realiza la descarga (puesta) de esta fase; b) 
seguidamente desarrolla la fase sexual funcional del otro sexo, en este caso la FSF�, para 
realizar posteriormente su descarga (puesta). Cuando se cumplen estas dos condiciones de-
cimos que ocurre un cambio de fase sexual. Los cambios de fase sexual suceden después y a 
continuación de las puestas. 
7. Fase sexual.- Definimos fase sexual (FS) como la expresión celular de un género sexual (mascu-
lino o femenino) en toda la gónada de un animal, en este caso, de un molusco bivalvo. Una fase 
sexual es el conjunto de series gametogénicas (SG) correspondientes a un género sexual que ac-
tualmente están en desarrollo, o son ya maduras, en la gónada de un molusco. La fase sexual es 
un concepto global, se expresa en toda la gónada del animal y reúne a todas las series gametogé-
nicas correspondientes a un género sexual (GS). La fase sexual se expresa en sus series game-
togénicas. 
Hay una fase sexual masculina (FS�) y una fase sexual femenina (FS�). La FS� es el conjunto 
de series gametogénicas masculinas (SG�), y la FS� es el conjunto de series gametogénicas 
femeninas (SG�). 
Una fase sexual puede tener diferentes grados de desarrollo en función del nivel de desarrollo de 
las series gametogénicas que la constituyen. Asímismo, una fase sexual puede tener diferentes 
cohortes de series gametogénicas que difieren entre sí en su grado de desarrollo. 
Una gónada está madura cuando su fase sexual está madura, es decir, cuando las series game-
togénicas que constituyen la fase sexual han producido los gametos, o sea, han madurado. 
 
8. Madurez gonadal, gónada madura.- Una gónada está madura cuando su fase sexual, o una de sus 
dos fases sexuales (moluscos bisexuales), está madura, es decir, cuando las series gametogénicas 
que constituyen la fase sexual han producido los gametos, o sea, han madurado. 
 
9. Cohortes.- Definimos como cohorte de espermatogonias o de ovogonias a un contingente u hor-
nada de cada una de estas estirpes celulares, que se han producido en un tiempo breve y su fun-
ción es iniciar o repoblar una fase sexual mediante el desarrollo de series gametogénicas. En la 
formación y desarrollo de una fase sexual intervienen varias cohortes de gonias. Una cohorte de 
gonias, masculinas o femeninas, produce una cohorte de series gametogénicas masculinas o fe-
meninas, respectivamente. 
 
10. Dioicismo*, monoicismo* y fases sexuales.- Los moluscos bivalvos dioicos tienen la capacidad 
de expresar sólo una fase sexual en su gónada, que puede ser masculina o femenina. Los molus-
cos bivalvos monoicos, bisexuales o ambisexuales tienen la capacidad de expresar dos fases 
sexuales en su gónada, una fase sexual masculina y otra femenina. 
 
11. Moluscos ambisexuales, fase sexual funcional (FSF) y fase sexual no-funcional.- Un molusco 
ambisexual puede expresar las dos fases sexuales con igual o diferente grado de desarrollo de 
sus respectivas series gametogénicas. Si lo hace con el mismo grado de desarrollo se denomina 
hermafrodita simultáneo o funcional. Si lo hace con diferente nivel de desarrollo, entonces la 
fase sexual que tiene mayor grado de desarrollo –la más avanzada hacia la madurez– la deno-
minamos fase sexual funcional (FSF). La fase sexual funcional determina el sexo funcional 
del molusco, y es la fase sexual que descargará sus gametos en la próxima puesta. La fase 
sexual con menor grado de desarrollo, y que no emitirá sus gametos en la próxima puesta, la 
denominamos fase sexual no-funcional, y esta fase, aunque está presente, no determina el sexo 
funcional del molusco. Puede haber dos fases sexuales funcionales: fase sexual funcional mas-
culina (FSF�) y fase sexual funcional femenina (FSF�). 
 
12. Moluscos ambisexuales, sexo funcional y sexo no-funcional.- Definimos como sexo funcional 
de un molusco ambisexual, que no es hermafrodita simultáneo, al sexo correspondiente a su fa-
. El sexo funcional es un sexo actual, no es el sexo del individuo, porque re-
almente tiene dos sexos. El sexo funcional indica el tipo de gametos que el molusco descargará 
en la próxima puesta y, por tanto, cómo el animal se comportará sexualmente en dicha puesta, 
si como macho o como hembra. 
Definimos como sexo no-funcional de un molusco ambisexual, que no es hermafrodita si-
multáneo, al sexo correspondiente a su fase sexual no-funcional. El sexo no-funcional indica el 
tipo de gametos que el molusco no-descargará en la próxima puesta. 
Los moluscos ambisexuales que son hermafroditas simultáneos no tienen sexo funcional ni 
tampoco sexo no-funcional porque desarrollan, maduran y descargan las fases sexuales mascu-
lina y femenina simultáneamente. 
 
13. Moluscos ambisexuales hermafroditas* y no-hermafroditas*.- Un molusco ambisexual que pro-
duce sus dos fases sexuales con igual grado de desarrollo es un animal hermafrodita, hermafro-
dita simultáneo, hermafrodita funcional o hermafrodita estricto. Un molusco que no lo hace así, 
o sea, que desarrolla sus dos fases sexuales con diferente grado de desarrollo no es un molusco 
hermafrodita, sólo es un molusco ambisexual o bisexual. Son hermafroditas estrictos los pectí-
nidos Pecten maximus (vieira) y Aequipecten opercularis (volandeira). No son hermafroditas 
estrictos, sólo son ambisexuales, los bivalvos del género Ostrea y el pectínido Chlamys varia 
(Iglesias, 2012). Elementos para elaborar estos conceptos proceden de Coe (1943b). 
 
14. Moluscos ambisexuales y folículos gonadales*.- Los moluscos ambisexuales pueden desarrollar 
sus dos fases sexuales en un mismo folículo gonadal o en folículos diferentes. Cuando lo hacen 
en un mismo folículo se denominan, además, intersexuales. Para los moluscos que lo hacen en 
folículos diferentes no hay actualmente un término que lo designe. Son moluscos intersexuales 
los bivalvos del género Ostrea, el pectínido Chlamys varia (zamburiña) (Iglesias, 2012) y el 
larvíparo –broma ("shipworm")– Teredo navalis. Los pectínidos Pecten maximus (vieira) y Ae-
quipecten opercularis (volandeira) desarrollan las dos fases sexuales en folículos gonadales di-
ferentes. Elementos para elaborar este concepto proceden de Policansky (1982). 
 
15. Moluscos ambisexuales, cambio de fase sexual y cambio de sexo 
a) Los bivalvos ambisexuales que son hermafroditas estrictos nunca cambian de fase sexual, ni 
de sexo, ni dentro de un mismo periodo reproductivo, ni de un periodo reproductivo al si-
guiente. En cada ciclo reproductivo desarrollan y descargan ambas fases sexuales, la mascu-
lina y la femenina. 
b) Hay bivalvos que cambian de fase sexual pero no cambian de sexo, y hay otros que cambian 
de fase sexual y esto implica el cambio de sexo. La cuestión estriba en que el cambio de fa-
se sexual no siempre implica un cambio de sexo. 
c) Definimos el cambio de fase sexual como un cambio de fase sexual funcional, es decir, 
como el cambio de una fase sexual funcional de un sexo a la fase sexual funcional del otro 
sexo; o sea, el cambio de la FSF� a la FSF� o a la inversa. Para que ocurra el cambio de 
fase sexual funcional tiene que suceder lo siguiente: a) el molusco desarrolla la fase sexual 
funcional de un sexo, por ejemplo la FSF�, y realiza la descarga (puesta) de esta fase; b) 
seguidamente desarrolla la fase sexual funcional del otro sexo, en este caso la FSF�, para 
realizar posteriormente su descarga (puesta). Cuando se cumplen estas dos condiciones de-
cimos que ocurre un cambio de fase sexual. Los cambios de fase sexual suceden después y a 
continuación de las puestas. 
d) Cambio de fase sexual pero sin cambio de sexo.- Hay moluscos que desarrollan dos o más 
fases sexuales funcionales de diferente sexo en un mismo periodo reproductivo, es el caso 
de las ostras larvíparas (Ostra edulis, Ostrea lurida). Estos bivalvos cambian de fase sexual 
pero no cambian de sexo. 
e) Cambio de fase sexual con cambio de sexo.- Hay bivalvos que en cada ciclo reproductivo 
sólo desarrollan una fase sexual funcional, es el caso de las ostras ovíparas (Ostrea virgini-
ca, Crassostrea gigas, Ostrea angulata) y del pectínido Chlamys varia (Iglesias, 2012). 
Cuando estos moluscos desarrollan una fase sexual funcional de un sexo durante un periodo 
reproductivo y en el ciclo reproductivo siguiente producen la fase sexual funcional del otro 
sexo, entonces decimos que ocurrió un cambio de sexo, o sea, el animal cambió de sexo. En 
estos bivalvos el cambio de fase sexual funcional conlleva el cambio de sexo y, así mismo, 
el cambio de sexo implica el cambio de fase sexual funcional. Cuando hay cambio de sexo, 
éste ocurre a continuación de la puesta de la fase sexual funcional. 
f) El concepto de cambio de sexo impone tres condiciones: a) el individuo tiene que desarro-
llar sólo una fase sexual funcional de un sexo durante un periodo reproductivo; b) en el si-
guiente ciclo reproductivo tiene que desarrollar la fase sexual funcional del otro sexo; c) en 
un mismo periodo reproductivo no tiene que desarrollar dos fases sexuales funcionales. 
g) Por tanto, el cambio de sexo es un cambio de sexo funcional y sólo ocurre de un periodo 
reproductivo al siguiente, o sea, entre periodos reproductivos contiguos; nunca sucede de-
ntro de un mismo periodo reproductivo. El cambio de sexo sólo ocurre después de la pues-
ta. 
h) Así que, el cambio de fase sexual funcional no siempre implica un cambio de sexo funcio-
nal, pero el cambio de sexo funcional siempre requiere un cambio de fase sexual funcional. 
Wesley R. Coe es el autor que con mayor extensión trata el cambio de sexo en los moluscos bi-
valvos, pero no se detiene a definirlo; aún así, en sus publicaciones (Coe, 1932, 1934, 
1943a, 1943b) se vislumbra parte del concepto que aquí definimos. 
 
16. Ciclo reproductivo, ciclo gonadal y periodo reproductivo.- La gónada de los moluscos bivalvos 
es un sistema que exhibe una evolución temporal recurrente, es decir, una evolución en la que 
el sistema retorna sin cesar a un estado próximo, o semejante, a otros que ya ha visitado en el 
pasado; en consecuencia, la gónada realiza ciclos que tienen un periodo temporal asociado. 
Definimos como ciclo reproductivo de un molusco bivalvo a la totalidad de procesos celulares 
que ocurren en la gónada del animal y conducen a la producción y descarga de gametos; estos 
procesos suceden de forma secuencial y cíclica, de ahí su nombre. Como en un ciclo reproduc-
tivo la gónada hace un ciclo de tales procesos celulares, también al ciclo reproductivo se le de-
nomina ciclo gonadal. 
También, se alude al ciclo reproductivo con el nombre de ciclo gametogénico, pero no es co-
rrecto hacerlo porque el campo de ambos conceptos sólo se superpone en el caso de los molus-
cos dioicos; en los bivalvos monoicos el concepto de ciclo reproductivo es más amplio que el 
de ciclo gametogénico. Además, la gametogénesis es un fenómeno que ocurre dentro de un ci-
clo reproductivo o ciclo gonadal. 
Definimos como periodo reproductivo a la extensión temporal en la que ocurre un ciclo re-
productivo, es decir, a la duración de un ciclo reproductivo. 
a) Un ciclo gonadal dura aproximadamente 1 año, por tanto, el periodo reproductivo es de 1 
año, y generalmente se extiende desde el inicio del otoño de un año hasta el final del verano 
del año siguiente. 
b) Un ciclo gonadal se inicia con la formación o restauración de la gónada, continúa con la 
gametogénesis y finaliza con la descarga de los gametos. 
c) En cada periodo reproductivo el molusco construye una única gónada que, a su vez, sólo 
hace un ciclo gonadal. Es decir, cuando se cumple un periodo reproductivo, la gónada re-
torna a su situación inicial y emprende un nuevo ciclo. 
d) Si el molusco es dioico, en cada ciclo gonadal el animal desarrolla, madura y descarga sólo 
una fase sexual, masculina o femenina. 
e) Si el molusco es monoico –ambisexual, bisexual– en cada ciclo reproductivo el animal pue-
de desarrollar y descargar una, dos o más fases sexuales; si desarrolla dos o más fases 
sexuales, normalmente son de distinto sexo y estas fases se suceden alternándose. 
 
17. Clase sexual.- El concepto de clase sexual se aplica a los moluscos bivalvos ambisexuales que 
no son hermafroditas simultáneos, o sea, se aplica a los moluscos bivalvos que son intersexua-
les y asincrónicos. La determinación de la clase sexual requiere el estudio histológico de la 
gónada del animal. 
a) Definimos como clase sexual a una combinación del grado de desarrollo de las fases sexua-
les masculina y femenina en la gónada del molusco. La clase sexual es un concepto funcio-
nal que contempla el número de fases sexuales en desarrollo y su grado de progreso. 
b) La asignación de clases sexuales a este tipo de moluscos es una herramienta útil para estu-
diar cómo el molusco maneja el desarrollo de sus fases sexuales en un ciclo reproductivo 
natural, en su historia de vida y en los experimentos de acondicionamiento. 
c) Un individuo ambisexual que tiene sexualidad consecutiva –el pectínido Chlamys varia 
(Iglesias, 2012)– o sexualidad alternativa (Ostrea virginica, Crassostrea gigas, Ostrea an-
gulata) (Coe, 1943b), puede experimentar una o más clases sexuales en su historia de vida; 
también, la especie –o una población de la misma– puede estar constituida por individuos 
que tienen clases sexuales diferentes. 
d) Un individuo ambisexual que tiene sexualidad consecutiva rítmica (Coe, 1943b) –caso de 
Ostrea edulis y de Ostrea lurida– puede experimentar varias clases sexuales en un ciclo re-
productivo, así como en su historia de vida. También, la especie –o una población de la 
misma– puede estar estructurada en un momento determinado por individuos con clases 
sexuales diferentes. 
e) El concepto de clase sexual que aquí definimos es análogo al concepto de condición sexual 
utilizado, pero no definido, por Wesley R. Coe (Coe, 1943b). 
 
18. Sexualidad de un molusco bivalvo ambisexual.- Definimos la sexualidad de un molusco bivalvo 
ambisexual como el modo de expresión de sus fases sexuales, masculina y femenina, durante su 
historia de vida. Partiendo de aquí, la conjunción de la sexualidad de los moluscos bivalvos 
ambisexuales con su periodo reproductivo genera los tipos de sexualidad de tales moluscos. En 
cuanto a estos tipos de sexualidad, aceptamos los tipos de sexualidad propuestos por Wesley R. 
Coe (Coe, 1943b), que damos aquí por reproducidos, y no tenemos nada más que añadir. 
d) Cambio de fase sexual pero sin cambio de sexo.- Hay moluscos que desarrollan dos o más 
fases sexuales funcionales de diferente sexo en un mismo periodo reproductivo, es el caso 
de las ostras larvíparas (Ostra edulis, Ostrea lurida). Estos bivalvos cambian de fase sexual 
pero no cambian de sexo. 
e) Cambio de fase sexual con cambio de sexo.- Hay bivalvos que en cada ciclo reproductivo 
sólo desarrollan una fase sexual funcional, es el caso de las ostras ovíparas (Ostrea virgini-
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el cambio de sexo implica el cambio de fase sexual funcional. Cuando hay cambio de sexo, 
éste ocurre a continuación de la puesta de la fase sexual funcional. 
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llar sólo una fase sexual funcional de un sexo durante un periodo reproductivo; b) en el si-
guiente ciclo reproductivo tiene que desarrollar la fase sexual funcional del otro sexo; c) en 
un mismo periodo reproductivo no tiene que desarrollar dos fases sexuales funcionales. 
g) Por tanto, el cambio de sexo es un cambio de sexo funcional y sólo ocurre de un periodo 
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ntro de un mismo periodo reproductivo. El cambio de sexo sólo ocurre después de la pues-
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h) Así que, el cambio de fase sexual funcional no siempre implica un cambio de sexo funcio-
nal, pero el cambio de sexo funcional siempre requiere un cambio de fase sexual funcional. 
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1.1 Cultivo de moluscos 
La acuicultura de moluscos, a escala mundial, tiene una gran importancia, tanto en volumen de pro-
ducción como en valor económico (Fig. 1.1 y Fig. 1.2). El cultivo de moluscos, respecto al de peces 
tiene destacables ventajas, ya que el coste de producción es menor, sobretodo en la fase de engorde, 
donde en el caso de la cría de peces, hay que disponer de instalaciones, muchas veces en tierra, que 
pueden suponer inversiones económicas importantes, así como suministrarles alimento y tratamien-
tos sanitarios que encarecen el producto final. Sin embargo, los moluscos se cultivan en el mar y el 
alimento es el disponible en el medio. Por otro lado, la mano de obra requerida para la acuicultura 
de peces es limitada y especializada, mientras que el marisqueo es un área típicamente artesanal, 
aunque, últimamente se tiende a profesionalizar determinadas áreas, como la producción de larvas, 
para lograr obtener una explotación sostenible. 
Fig. 1.1. Tabla de la producción mundial de la acuicultura. Fuente: FAO, 2006. 
Fig. 1.2. Valor en dólares de la producción mundial de la acuicultura mundial. Fuente: FAO, 2006 
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La producción de moluscos se extiende por todos los continentes, y cada país destaca por la produc-
ción de una o varias especies. Estas especies pueden ser autóctonas o importadas para su cultivo, 
por su alta capacidad de adaptación y crecimiento en la región a introducir (Fig. 1.3). 
Principales países productores de moluscos 
Países Especies
España, Francia, 




Japón, Corea, España, 
Francia, Portugal, 
Gran Bretaña, Australia, 




















Fig. 1.3. Tabla de los principales países productores de moluscos. Fuente: Cifuentes et al, 2006 
1.2 La ostricultura 
El consumo de ostras como producto de lujo se estableció en el Imperio Romano. En esta época, la 
ostricultura se limitaba a recolectar ostras del medio natural y engordarlas en estanques de pantanos 
salados (FAO, 2006). En el siglo XVIII, el consumo de ostras llegó a su punto máximo (Cifuentes 
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et al, 2006). Durante los S. XVIII y XIX, se produjo una sobreexplotación de los bancos naturales
de ostras, con lo que fue preciso desarrollar sistemas para la captura de semilla de ostras para su 
posterior engorde (FAO, 2006). 
Existen un alto número de especies de ostras cultivadas con distinto grado de interés comercial 
(alimentación, producción de perlas…) (Fig. 1.4).  
Ostras y ostiones de interés comercial 
Ostrea edulis Ostra plana o europea 
Ostrea lurida Ostra de California 
Ostrea angulata Ostra portuguesa 
Ostrea crynusi Ostra de Córcega 
Ostrea commercialiis Ostra de Argentina 
Ostrea nippona Ostra de Japón 
Crassostrea virginica Ostión americano 
Crassostrea rhizophorae Ostra del mangle 
Crassostrea gigas Ostión japonés 
Crassostrea madresensis Ostión de Filipinas 
Fig. 1.4. Tabla de los ostreidos de interés comercial. Fuente: Cifuentes et al, 2006 
Cada especie tiene unos requerimientos de temperatura, fotoperiodo, alimentación y salinidad es-
pecíficos; estos requerimientos son los que determinan la distribución natural de las distintas espe-
cies, y por lo tanto su cultivo (Fig. 1.5).
Hay especies que tienen una buena adaptación, en relación a la reproducción y el crecimiento, en 
áreas geográficas donde no se localizan naturalmente; en caso de que estas especies tengan un in-
terés comercial pueden ser importadas para su cultivo. 
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Condiciones para la reproducción de las principales especies de ostras comerciales 
Especies Época de reproducción Temperatura en ºC Salinidad (0/00)
Ostrea edulis Junio-septiembre 20 o + 25 o + 
Ostrea commercialiis Junio-diciembre 21-23 15-30
Crassostrea virginica Abril-noviembre 20 ó + 10-32 
Crassostrea rizophorae Mayo-septiembre 20 ó + 22-40 
Crassostrea gigas Mayo-septiembre 19-25 23-28 
Fig. 1.5. Requerimientos ambientales para la reproducción de las principales especies de ostras comerciales. 
Fuente: Cifuentes et al, 2006 
Sin embargo, estas condiciones pueden variar según la región geográfica donde se localicen, es de-
cir, una misma especie puede tener distintos requerimientos según el área geográfica donde se desa-
rrolla, es lo que se denominan razas fisiológicas (Loosanoff, 1962). 
Según las condiciones ambientales propias de cada región geográfica, y las condiciones requeridas 
por las distintas especies, cada país destaca por la producción de una o varias especies, que son las 
que tienen un mejor rendimiento en reproducción y crecimiento (Fig. 1.6). 
País Especie
Francia, Japón, Estados Unidos Crassostrea gigas 














1.3 Ostricultura en España
España es el 14º productor mundial de ostra y el 3º de la UE (Fig. 1.7). 
Fig. 1.7. Gráficos de la cantidad de ostras producidas por los mayores productores, mundiales y de la Unión 
Europea. Fuente: FAO, 2010 
En el año 1999, España produjo 4.070 toneladas de ostras, lo que ha significado un incremento del 
12 por ciento en relación a 1998. Esta producción representa un récord de la ostricultura española en 
la década de los 90, aunque el máximo histórico fue alcanzado en 1972, con 6.700 toneladas (Polan-
co et al, 2002). 
Principalmente se cultivan dos especies de ostra: la ostra plana (Ostrea edulis) y el ostión japonés 
(Crassostrea gigas).
La ostra plana es la más importante, y representó, en el año de 1999, el 82 por ciento de la produc-
ción, mientras que la ostra japonesa sólo el 17 por ciento (Polanco et al, 2002) 
La producción de la ostra plana se centra, principalmente, en Galicia. El ostión japonés se reparte 
entre Galicia, la costa cantábrica, el Delta del Ebro y la región sur atlántica. De la producción total de 
ostras, en 1999, el 10,8 por ciento correspondió a capturas (Polanco et al, 2002) 
La industria de la ostricultura española consta, principalmente de pequeñas empresas familiares, lo 
que determina las características y tecnología de la producción. De hecho, la tecnología utilizada 
continúa siendo de carácter artesanal. Como consecuencia de esta tecnología desfasada, la produc-
ción de ostra prácticamente se limita al engorde de semilla procedente de países mediterráneos, con 
los consecuentes problemas de importación de patógenos asociados (Polanco et al, 2002) 
Sin embargo, en el Cantábrico, en la ría de Tinamenor, hay una experiencia pionera, donde se produ-
cen larvas y semilla de ostra, con lo que se cierra el ciclo biológico del animal y se optimiza la pro-
ducción, con lo que España posee la tecnología necesaria, pero esta no está extendida (Polanco et al, 
2002)
Galicia tiene un gran potencial para la producción de ostra, sin embargo en la realidad, este cultivo es 
muy limitado. Principalmente por la competencia de la producción del mejillón, por la carencia de 
empresas que produzcan y suministren semilla y la escasez de bancos naturales. Esta baja presencia 
de bancos naturales se debe a la alta explotación y la mortalidad causada por patógenos introducidos 
con la semilla importada (Polanco et al, 2002) 
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1.4 Condiciones climatológicas de Alicante 
Como las condiciones ambientales son tan importantes para el desarrollo de los moluscos se pasará 
a relatar brevemente el clima la región de Alicante, provincia a la que pertenece Santa Pola, el área 
de donde se obtuvieron los muestreos. 
Santa Pola pertenece a la Comunidad Valenciana, provincia de Alicante, al sureste de la Península 
Ibérica. Está bañada por el Mar Mediterráneo, lo que la dota de un clima característico. 
Fig. 1.8. Mapa de España indicando la localización de Santa Pola. 
Fig. 1.9. Mapa de Alicante indicando la situación de Santa Pola. 
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El clima mediterráneo, en Alicante, es una variedad del clima subtropical (clima mediterráneo típi-
co). Se caracteriza por sus inviernos templados; y los veranos secos y calurosos, dominados por el 
anticiclón de las Azores. Se caracteriza por tener una pluviosidad bastante escasa (500 mm) y con-
centrada en las estaciones intermedias (primavera y otoño), coincidiendo con el predominio de los 
vientos del Oeste. 
Concretamente, Alicante cuenta con un clima mediterráneo árido, las temperaturas oscilan entre los 
16,8º C y 6,2º C de enero y los 30,6º C y 20,4º C de agosto, siendo la temperatura media anual de 
17,8º C, contándose como excepcionales tanto las heladas como las temperaturas por encima de los 
40º C. La oscilación térmica diaria es muy pequeña debido a la influencia marítima, aunque en epi-
sodios ocasionales de viento de poniente puede superar los 15ºC (Fig. 1.10).
Las precipitaciones son de 336 mm anuales, siendo septiembre y octubre los meses más lluviosos 
debido al fenómeno conocido como “gota fría”, pudiéndose alcanzar más de 200 mm en 24 horas, 
lo que puede provocar inundaciones. Esta irregularidad es lo que explica que al año sólo haya 37 
días lluviosos mientras que las horas de sol son 2.864 (wikipedia). 
La nieve es un fenómeno extremadamente raro; se produjo en enero de 1885, diciembre de 1926 (la 
mayor nevada de los últimos 2 siglos que cuajo en toda la ciudad) y en enero de 1945. 
















































































Pluviosidad Tª mínima Tª media Tª máxima
Fig. 1.10. Gráfico de las condiciones meteorológicas de Alicante. Fuente: Gráfico realizado con los datos 
históricos de la Agencia Estatal de Meteorología de 1971-2000 
Además de la temperatura y la pluviosidad, otro factor determinante del clima es el fotoperiodo, es 
decir, el número de horas de luz. El día más corto del año es el 21 de diciembre, momento en que 
las horas de luz son las mínimas. A partir de este momento, la luz se irá aumentando, hasta el 21 de 
junio, día más largo del año, y por lo tanto con mayor número de horas de luz; para luego disminuir 
de nuevo hasta el 21 de diciembre. 
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1.4 Condiciones climatológicas de Alicante 
Como las condiciones ambientales son tan importantes para el desarrollo de los moluscos se pasará 
a relatar brevemente el clima la región de Alicante, provincia a la que pertenece Santa Pola, el área 
de donde se obtuvieron los muestreos. 
Santa Pola pertenece a la Comunidad Valenciana, provincia de Alicante, al sureste de la Península 
Ibérica. Está bañada por el Mar Mediterráneo, lo que la dota de un clima característico. 
Fig. 1.8. Mapa de España indicando la localización de Santa Pola. 
Fig. 1.9. Mapa de Alicante indicando la situación de Santa Pola. 
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Fig. 1.11. Gráfico de las horas de luz (fotoperido) en Alicante. Fuente: Gráfico realizado con los datos histó-
ricos de la Agencia Estatal de Meteorología de 1971-2000 
Como se puede ver, en Alicante, el mínimo de horas de luz, se produce en el mes de diciembre con, 
aproximadamente, 5 horas de luz, y el máximo, corresponde a julio, con casi 11 horas de luz (Fig. 
1.11).
El fotoperiodo es uno de los dos factores que determinan la estacionalidad de muchas actividades 
fisiológicas de organismos marinos; el otro es la temperatura del agua de mar. Esta fluctúa a lo lar-
go del año siguiendo el mismo patrón que la temperatura ambiental. En la Fig. 1.12 se representa la 
temperatura superficial del mar desde 1996 hasta 2006. 
Los meses de enero y febrero son los más fríos, con una temperatura por debajo de los 16º C, a fina-
les de febrero y principios de marzo la temperatura comienza a subir progresivamente hasta alcan-
zar su máximo en agosto, alcanzando casi los 22º C. A partir de septiembre la temperatura descien-
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1.5 Ostrea edulis 
1.5.1 Clasificación 
Ostrea edulis (Linnaeus, 1758), denominada ostra común, ostra plana, por su morfología, u ostra 









1.5.2 Características morfológicas 
O. edulis es un molusco bivalvo de forma más o menos redondeada, con una concha de superficie 
escamosa,  constituida por dos valvas calcáreas desiguales, la izquierda, cóncava, se fija al sustrato, 
y la derecha es plana (Fao, 2010). Ambas valvas se articulan entre si en la región dorsal mediante 
una charnela sin dientes. Un ligamento elástico mantiene las valvas juntas en su parte más estrecha, 
mientras que un gran músculo central las cierra (FAO, 2010). El color de la concha entra dentro de 
las gamas de blanco y crema, variando según la región de crecimiento. Suelen presentar fauna epífi-
ta asociada (Fig. 1.13). 
Fig. 1.13. Fotografías, exteriores e interiores, de las dos valvas de una Ostrea edulis.
Justo por debajo de la concha se sitúa el manto, constituído por tejido conjuntivo y responsable de 
la formación de la misma. El manto tiene dos lóbulos que se sueldan en la región anterodorsal para 
dar el capuchón cefálico, que recubre la boca y los palpos labiales. Entre los dos lóbulos se forma la 
cavidad paleal, dividida en dos por las branquias, una ventral o inhalante y otra dorsal o exhalante. 
Las branquias presentan cilios microscópios, cuyos movimientos permiten la nutrición (Polanco et 
al, 2002). 
Internamente al manto, en la región anterior, se sitúa la gónada (Fig. 1.14).
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Fuente: Polanco et al, 2002 
Fig. 1.14. Esquema y fotografía de la anatomía de Ostrea edulis.
Antes del primer desarrollo, la gónada consiste en una serie de canales tubulares, llamados canales 
gonadales  que se extienden en el tejido conjuntivo, entre la epidermis y el digestivo (Cole, 1942). 
El tejido conjuntivo está compuesto por células de almacenamiento de reservas energéticas, y tiene 
numerosos canales hemolinfáticos (Franco et al, 2008). 
Los gametos maduros se expulsan a través de un único gonoducto mediante el movimiento ciliar de 
las células que lo tapizan (Polanco et al, 2002) 
Por debajo de la gónada se localiza el hepatopáncreas o glándula digestiva. El sistema digestivo está 
constituido por un orificio bucal con dos pares de palpos, un corto esófago, un estómago con un 
estilete cristalino, un hepatopáncreas constituido por una masa de divertículos digestivos y un orifi-
cio anal (Polanco et al, 2002).
1.5.3 Biología 
Ostrea edulis es hermafrodita simultáneo, tiene potencialidad para producir gametos masculinos y 
femeninos, los cuales no maduran simultáneamente (Polanco y col, 2002). Esta potencialidad para 
producir gametos masculinos y femeninos la maneja con una sexualidad consecutiva rítmica (Coe, 
1943b), es decir,  desarrollan y maduran la fase macho y hembra varias veces a lo largo de su vida, 
es decir, cambian de sexo.
El primer sexo en desarrollarse en la gónada primaria es el macho, con lo que la primera puesta 
siempre es como macho, aunque en la gónada existan células de la serie hembra inmaduras (Orton, 
1933). Esto define a Ostrea edulis como organismo de reproducción consecutiva rítmica protándri-
ca (Coe. 1943b) 
En otras especies del mismo género, como Ostrea chilensis, ocurre lo mismo, es decir, tienen una 
sexual sexualidad consecutiva rítmica protándrica (Chaparro et al., 2008), pero no presentan tejido 
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Una vez maduros los gametos se expulsan a la cámara branquial, donde son fecundados (Hopkins, 
1936). En esta cámara se desarrollan los individuos jóvenes hasta la etapa de larva veliger, es decir, 
O. edulis, al igual que O. equeslis y O. lurida, es vivípara. Sin embargo, no todos los ostreidos lo 
son, otras especies de ostra, como C. virginica o C. gigas son ovíparas (Fig.1.15). 
Grupo/especie Tipo de repro-ducción
Fecundidad (millones) 
C. gigas Ovípara 50+
C. virginica Ovípara 50+
C. rhizophorae Ovípara 7 - 12 
O. edulis Larvípara 1 - 3 
T. lutaria Larvípara 0,02 - 0,05 
Fig. 1.15. Tabla de los tipos de reproducción y fecundidad de distintas especies de la familia Ostreidae.
Fuente: FAO. 
Las ostras liberan espermatozoides y ovocitos a la cámara a través de los gonoporos. Para la puesta 
de la hembra, y sólo para esta, se coordinan los márgenes del manto, las branquias y el músculo 
aductor; los huevos son retenidos y los espermatozoides liberados para evitar la autofecundación (Ó 
Foighil y Taylor, 2000) (Fig. 1.16).




La ovulación detrás de las branquias es un patrón fijado en ostreidos, sólo el paso final de expulsión 
o retención de huevos en la cavidad del manto varía (ovíparos o vivíparos), estando fijado en el 
género Ostrea como vivípara (Ó Foighil y Taylor, 2000) (Fig. 1.17). 
Fig. 1.17. Comportamiento ovíparo o vivíparo de las ostras. Fuente: Ó Foighil and Taylor, 2000.  
Las larvas de Ostrea edulis son lecitotróficas (Gallardo, 1987; Gallardo, 1989;  Kasyanov, 2001), es 
decir, en su desarrollo se alimentan de sus propias resevas. 
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1.5.4 Ciclo vital 
Fig. 1.18. Esquema del ciclo vital de Ostrea edulis.  Fuente: Polanco y col, 2002.
El ciclo vital de un animal (Fig. 1.18) está compuesto por el ciclo reproductor y el crecimiento 
somático, acompañado de una variación en la cantidad de reservas: 
a. El ciclo reproductor de O. edulis va desde un período de reposo (período de mínima o total inac-
tividad gonadal) a otro; el periodo de reposo siempre se da en condiciones desfavorables, general-
mente en invierno, con bajas temperaturas, fotoperiodo corto y escaso alimento. En él se detiene la 
reproducción, y únicamente se llevan a cabo procesos de mantenimiento de la gónada; se incremen-
ta el tejido conjuntivo y sólo hay unas cuantas células indiferenciadas o gonias (Loosanoff, 1962). 
Está descrito en la bibliografía que las temperaturas excesivamente altas también pueden limitar la 
actividad gonadal, y por lo tanto inducir la entrada en reposo. En C. virginica, las puestas de los 
machos se incrementan con el ascenso de temperatura hasta un máximo, a partir del cual empiezan 
a descender (Galtsoof, 1938). En 1982 y 1983, en Sydney, Anadara trapezia, Anomia descriptasa y 
Venerupis cremata tuvieron menos actividad reproductora coincidiendo con un aumento en la tem-
peratura (Hadfield and Anderson, 1988). En la misma época hay datos de que Crassostrea commer-
cialis no puso (Hadfield and Anderson, 1988). Por último, Argopecten irradians, ante temperaturas 
muy altas (30º C) no pone (Sastry, 1963). 
A continuación del periodo de reposo, le sigue la restauración, en la cual se reinicia la gametogéne-
sis. En los casos en que el período de reposo es en invierno, el reinicio de la gametogénesis será en 
primavera, más o menos rápida según las condiciones ambientales y la región donde se desarrollen.
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Por ejemplo, en Irlanda, Ostrea edulis inicia la gametogénesis cuando la temperatura alcanza los 7º 
C (Wilson y Simmons, 1985). En Maine, se inicia a partir de los 4º C (Loosanoff, 1962); y en Gali-
cia a los 13º C (Ruíz et al., 1992). 
En primavera, verano y otoño, según el área geográfica, se producen las puestas. A finales de otoño, 
principios de invierno se produce una reabsorción, incrementándose el número de fagocitos (Loosa-
noff, 1962), y la gametogénesis se detiene. 
Reposo Restauración Gametogénesis Reabsorción 
de la gónada 
Desarrollo de 
gametos y puestas 








Fig. 1.19. Esquema general de un ciclo reproductor (Fabioux, 2005; Galtsoof, 1938; Saavedra, 2002) 
El ciclo reproductor (Fig. 1.19), generalmente es estacional, y depende de las condiciones ambienta-
les de cada región. En áreas con estaciones muy marcadas, el ciclo reproductor también será muy 
marcado, con un reposo que coincidirá con las condiciones desfavorables del medio. En cambio, en 
regiones tropicales, con ausencia de estacionalidad, el ciclo reproductor puede ser prácticamente 
continuo, sin reposo, ya que nunca hay condiciones desfavorables; es el caso de Pinctada margariti-
fera, u ostra perlífera, que tiene puestas durante todo el año (Pouvreau et al, 2000b). 
b. El crecimiento somático es, generalmente mayor, en los individuos más jóvenes. Ostrea chilen-
sis, en su primer año, consume la mayor parte de la energía disponible en el crecimiento (Gleisner, 
1981). Además es dependiente de los factores ambientales (Cardoso y col, 2007). La fase de creci-
miento de O. chilensis depende de la temperatura del agua, sincronizando los ritmos estacionales; 
así, en invierno, utiliza la energía disponible para el mantenimiento de la gónada y el crecimiento 
(Saavedra, 2002). Ostrea edulis, en Maine, durante el invierno incrementa el tejido conjuntivo 
(Loosanoff, 1962).
Asímismo, el crecimiento puede verse reducido por la competencia, intra o interespecífica por el 
alimento o el espacio, la temperatura, la salinidad, la concentración de oxigeno, etc (Toro, 1991). 
c. Para llevar a cabo con éxito el ciclo reproductivo y el crecimiento somático, así como las activi-
dades básicas de mantenimiento, es imprescindible disponer de la energía necesaria, ya sea en for-
ma de alimento o de reservas.
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C (Wilson y Simmons, 1985). En Maine, se inicia a partir de los 4º C (Loosanoff, 1962); y en Gali-
cia a los 13º C (Ruíz et al., 1992). 
En primavera, verano y otoño, según el área geográfica, se producen las puestas. A finales de otoño, 
principios de invierno se produce una reabsorción, incrementándose el número de fagocitos (Loosa-
noff, 1962), y la gametogénesis se detiene. 
Reposo Restauración Gametogénesis Reabsorción 
de la gónada 
Desarrollo de 
gametos y puestas 








Fig. 1.19. Esquema general de un ciclo reproductor (Fabioux, 2005; Galtsoof, 1938; Saavedra, 2002) 
El ciclo reproductor (Fig. 1.19), generalmente es estacional, y depende de las condiciones ambienta-
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Respecto a esto, según (Bayne, 1980) hay dos estrategias: 
- Estrategia conservacionista: La energía necesaria para la reproducción se extrae de las reser-
vas, por eso, después de la puesta y antes de una nueva gametogénesis, necesitan almacenar re-
servas, limitando el inicio de una nueva fase (Sastry, 1979). En estos animales, las bajas tempe-
raturas, posteriores a la puesta, son más favorables, ya que favorecen la acumulación de energía, 
por eso estimulan el inicio de la gametogénesis; sin embargo, la alta temperatura estimula el fi-
nal de la gametogénesis (Martínez et al, 2000). Posiblemente por esta razón, en algunas espe-
cies, y en algunos momentos, únicamente el incremento de temperatura, no es suficiente para 
acelerar la gametogénesis.  
Un ejemplo de esta estrategia es C. gigas, la cual, durante el otoño- invierno acumula nutrientes, 
y en primavera- verano, cuando tiene la energía suficiente, lleva a cabo la producción de game-
tos (Chávez- Villalba et al, 2007). 
- Estrategia oportunista: La energía necesaria para la reproducción se puede extraer directamen-
te del alimento disponible en el medio. Esto permite que, después de una puesta, si hay suficien-
te alimento, y las condiciones ambientales son favorables, se pueda iniciar inmediatamente una 
nueva gametogénesis. Es decir, siempre que haya alimento, y las condiciones ambientales sean 
favorables, los ciclos gametogénicos se pueden suceder sin pausa. En este caso, la baja tempera-
tura, se prevé, que no estimulará el inicio de la gametogénesis, ya que no es preciso el previo 
almacenaje de reservas. Además, estas especies con estrategia oportunista, pueden usar las re-
servas para obtener energía para la reproducción. Esta es la estrategia seguida por Ostrea edulis.
1.5.5 Cultivo de Ostrea edulis
Fig. 1.20. Esquema del sistema productor de O. edulis, fase de acondicionamiento de reproductores. Fuente: 
Polanco et al, 2002.  
Para el cultivo de cualquier molusco (Fig. 1.20) es importante una eficiente producción de larvas 
que asegure un continuo suministro de juveniles. El problema con que los productores se encuen-
tran en Ostrea edulis es el cambio de sexo que acabamos de citar. Para la obtención de puestas hay 
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que comprobar que la sex-ratio, número de machos en relación al de hembras, de cada tanque sea la 
correcta. En el caso de la ostra es muy difícil ya que los machos  pueden pasar a hembras y las 
hembras a machos; se conocen casos en que las ostras reproductoras de una empresa del sector cam-
biaron todas a hembras. Por eso es muy importante conocer cuándo, cómo y por qué se produce el 
cambio de sexo.  
Hay diversas teorías para el cambio de sexo en moluscos, que implican factores internos. Saavedra, 
en el 2002 lleva a cabo un estudio con Ostrea chilensis donde establece que el tejido femenino no se 
desarrolla hasta que los animales alcanzan los 3,5 cm. Es decir, el cambio de sexo protándrico, de 
macho a hembra, dependería del tamaño del animal, pero este, al mismo tiempo depende de las 
condiciones ambientales que favorezcan más o menos el crecimiento.  
De ahí se desprende la teoría más extendida de que los cambios de sexo están determinados por las 
condiciones ambientales, es decir, el ciclo reproductor natural está dirigido por las distintas condi-
ciones de las estaciones. 
Ostrea edulis posee una marcada estacionalidad, siendo más marcada en regiones con un invierno y 
un verano más rigurosos. En invierno la actividad reproductora es mínima, en primavera se inicia la 
gametogénesis. El desove tiene lugar entre los meses de junio y julio, habiendo además una puesta 
bastante abundante en otoño (FAO, 2010). Los machos, en regiones con un invierno no demasiado 
riguroso, pueden poner prácticamente durante todo el año. 
Sin embargo, este periodo de puesta varía según el área geográfica en que nos encontremos, es de-
cir, ostras de distintas regiones dieron lugar a distintas razas fisiológicas, y requieren distintos facto-
res ambientales para desarrollarse (Loosanoff, 1962). O. edulis, en España desova a 12-13º C, en 
Francia a 14-16º C (FAO, 2010) y en Ballinakill Harbour, Irlanda entre 12 y 14º C (Wilson, 1985). 
En relación a esto, cuando se hable de frío se referirá a temperaturas similares a las del invierno de 
la región a tratar, en caso de áreas con estacionalidad, o en el caso de regiones sin estacionalidad, a 
temperaturas por debajo de la temperatura crítica (temperatura por debajo de la cual la gametogéne-
sis se ralentiza). Y cuando se hable de calor, a temperaturas similares a las de primavera- verano. 
Con esto se puede deducir que los factores ambientales tienen un gran efecto sobre el ciclo repro-
ductor de Ostrea edulis. El alimento determina qué actividades va a lleva a cabo el animal y en qué 
medida. La temperatura condiciona la actividad metabólica. Y el fotoperiodo es un reloj biológico 
para todas las especies, excepto las abisales. (Lubet et al, 1981). 
Sin embargo, hay que establecer cómo estos factores actúan, en que puntos y si actúan acoplados o 
desacoplados.
Está claro que los factores ambientales que se barajan como determinantes del ciclo reproductor en 
moluscos son, principalmente: 
- Alimento disponible, 
- Temperatura del agua y 
- Fotoperiodo
La mayoría de los autores se limita a la influencia de los distintos factores sobre el desarrollo de la 
gametogénesis y la presencia o ausencia de puesta hembra. 
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La disponibilidad de alimento, y su calidad, determina viabilidad de los ovocitos y la supervivencia 
de las larvas. El preacondicionamiento, en bivalvos, con dietas de alta calidad de alimento, incre-
menta las reservas necesarias para el estadio de vitelogénesis (Utting y Milllican, 1997). 
En el berberecho (Cerastoderma edule), el ciclo reproductivo está, en gran medida, determinado por 
las condiciones de alimentación. De tal forma que la gametogénesis en invierno se desarrollará si 
durante el verano anterior la reposición de las reservas de glucógeno ha sido suficiente (Navarro et 
al, 1989). 
Pouvreau et al (2000b), afirman que la maduración de los gametos y la puesta, en bivalvos, es con-
trolada principalmente por la temperatura del agua y el aporte nutricional, y secundariamente por la 
salinidad y el fotoperiodo. Es decir clasifica los tres factores y añade la salinidad. Más específica-
mente, Delaporte (2006), vio que en Crassostrea gigas la disponibilidad de alimento, junto a la 
temperatura, es un factor ambiental crítico para la gametogénesis.  
Apoyando estos resultados, Ostrea chilensis, al igual que O. edulis, presenta una alta estacionalidad, 
con un lento desarrollo en invierno y máximo desarrollo, con puesta, en primavera-verano. Este 
animal sufre una alternancia de sexos por fluctuación de la temperatura del agua y el alimento dis-
ponible (Saavedra, 2000). 
Hay otros autores que concuerdan en la importancia de la temperatura del agua; sin embargo, afir-
man que este factor actúa simultáneamente con el fotoperiodo. Entre ellos destaca Fabioux (2005), 
que, en Crassostrea gigas, estudió el efecto del fotoperido y la temperatura sobre el ciclo reproduc-
tor, y vio que estos dos factores actúan conjuntamente. Unas condiciones de invierno (bajas tempe-
raturas y fotoperiodo corto) ralentizan el desarrollo gonadal, mientras que unas condiciones de ve-
rano (altas temperaturas y fotoperiodo largo) aceleran el desarrollo. Por otro lado, al someter a C. 
gigas, durante el otoño a 17,5º C y 16 horas de luz se obtuvieron un 42% de individuos con ovoci-
tos maduros en octubre, 56% en noviembre y 96% en diciembre, mientras que en el medio natural 
(8,5º C y 8 horas de luz) en diciembre sólo el 8% de los individuos tenían ovocitos maduros 
(Chávez-Villalba et al, 2002). 
Por último, hay autores que afirman que el principal factor determinante de la reproducción en mo-
luscos es la temperatura del agua. Hopkins, 1936, con sus trabajos, afirmó que hay una temperatura 
mínima o crítica que hace que la puesta hembra no ocurra, y esta temperatura mínima varía con las 
especies y la localización geográfica. Pouvreau y col, 2000, en sus estudios de la ostra perlífera tro-
pical (Pinctada margaritifera) vieron que unas temperaturas por encima del nivel crítico permiten 
puestas durante todo el año. En Sonora, México, el aumento de temperatura del agua hasta 23º C 
induce, en C. gigas, a los ovocitos a pasar rápidamente del inicio de la gametogénesis a la fase de 
crecimiento y maduración (Chávez et al, 2007). Así mismo, en el Norte del Golfo de México, Cras-
sostera virginica, muestra una alta dependencia de la temperatura del mar. El desarrollo gonadal 
empieza cuando la temperatura alcanza los 20º C (Hayes y Menzel, 1981). 
Respecto a la teoría de que la temperatura es la que determina la reproducción de moluscos, hay que 
tener en cuenta que, además de necesitar una temperatura mínima o crítica para el desarrollo gona-
dal, un cambio de temperatura puede desencadenar la puesta. La población de ostras jóvenes de C.
virginica, en el norte del Golfo de México, pueden poner en otoño como respuesta a un posible 
cambio de temperatura (Hayes et al,1981). Nelson (1928), observó que Ostrea virginica ponía cuan-
do el agua alcanzaba una temperatura de 20º C. Pero para que se produjeran puestas posteriores era 
necesario que la temperatura se incrementara aproximadamente 2º C. Otros ejemplos de moluscos 
no ostreidos, pueden ser Aequipecten irradians, que si se recogen en invierno (14º C) y se someten 
a 23 +/- 1ºC madura a los 26 días y pone (Sastry, 1963). En O. virginica, para obtener puestas, se 
acondicionan en agua templada (25-27 ºC) (Galtsoff, 1938).
Sin embargo, hay estudios que afirman que tiene que ser la combinación de varios factores la que 
controle la reproducción en moluscos. En O. virginica, el 50% de los machos no respondió al único 
20
Introducción
estimulo de la subida de la temperatura del agua, y sólo un porcentaje de hembras respondió a la 
subida de temperatura (Galtsoff, 1938). 
Maneiro (2008) en su Tesis Doctoral, vio que la temperatura alta (18ºC) favorece el desarrollo go-
nadal, acelerándolo, en O. edulis. Este mismo efecto lo producía el fotoperiodo largo (16 horas), 
actuando a su vez de homogenizador de la puesta. Sin embargo, no se detectó una interacción signi-
ficativa entre estos dos factores. 
En conclusión, se demostró, en diferentes especies de moluscos, que los tres factores mencionados 
anteriormente (alimento, temperatura y fotoperiodo) afecta a la reproducción de estos (Fig. 1.21).
- La disponibilidad de alimento sería un factor limitante. 
- La temperatura, como único factor, o en combinación con otros, puede ralentizar el desarrollo 
gonadal (bajas temperaturas) o acelerarlo, favoreciendo las puestas (altas temperaturas). 
- El fotoperiodo, combinado con la temperatura puede ralentizar el desarrollo en condiciones de 
invierno (frío y fotoperiodo corto) o acelerardo en condiciones de primavera-verano (calor y fo-
toperiodo largo). 
Factores
implicados Alimento Temperatura Fotoperiodo Autores
Moluscos
bivalvos
Utting and Millican, 
1997
Moluscos bivalvos Pouvreau et al, 2000 
C. gigas, Ostrea chilensis Delaporte, 2006; Saa-vedra, 2002








au et al, 2000; Chávez 
el al, 2007; Hayes and 
Winston, 1981; Sastry, 
1963; Galtsoff, 1938 
Fig. 1.21. Tabla resumen de los estudios sobre el efecto en la reproducción del alimento, temperatura y/o 
fotoperio en distintas especies. 
En lo que respecta al factor limitante de la disponibilidad de alimento, hay que añadir, además del 
requerimiento de alimento por parte de los reproductores, el de las larvas. Venerupis crenata, en 
Sydney, tiene puestas más intensas en verano y otoño, coincidiendo con la máxima concentración 
de fitoplancton (Hadfield y Anderson, 2006). Anomia descripta tiene su máxima puesta en otoño, 
coincidiendo con el máximo pico de fitoplancton (Hadfield y Anderson, 2006). En México, C. gigas
2146
Capítulo 1 
La disponibilidad de alimento, y su calidad, determina viabilidad de los ovocitos y la supervivencia 
de las larvas. El preacondicionamiento, en bivalvos, con dietas de alta calidad de alimento, incre-
menta las reservas necesarias para el estadio de vitelogénesis (Utting y Milllican, 1997). 
En el berberecho (Cerastoderma edule), el ciclo reproductivo está, en gran medida, determinado por 
las condiciones de alimentación. De tal forma que la gametogénesis en invierno se desarrollará si 
durante el verano anterior la reposición de las reservas de glucógeno ha sido suficiente (Navarro et 
al, 1989). 
Pouvreau et al (2000b), afirman que la maduración de los gametos y la puesta, en bivalvos, es con-
trolada principalmente por la temperatura del agua y el aporte nutricional, y secundariamente por la 
salinidad y el fotoperiodo. Es decir clasifica los tres factores y añade la salinidad. Más específica-
mente, Delaporte (2006), vio que en Crassostrea gigas la disponibilidad de alimento, junto a la 
temperatura, es un factor ambiental crítico para la gametogénesis.  
Apoyando estos resultados, Ostrea chilensis, al igual que O. edulis, presenta una alta estacionalidad, 
con un lento desarrollo en invierno y máximo desarrollo, con puesta, en primavera-verano. Este 
animal sufre una alternancia de sexos por fluctuación de la temperatura del agua y el alimento dis-
ponible (Saavedra, 2000). 
Hay otros autores que concuerdan en la importancia de la temperatura del agua; sin embargo, afir-
man que este factor actúa simultáneamente con el fotoperiodo. Entre ellos destaca Fabioux (2005), 
que, en Crassostrea gigas, estudió el efecto del fotoperido y la temperatura sobre el ciclo reproduc-
tor, y vio que estos dos factores actúan conjuntamente. Unas condiciones de invierno (bajas tempe-
raturas y fotoperiodo corto) ralentizan el desarrollo gonadal, mientras que unas condiciones de ve-
rano (altas temperaturas y fotoperiodo largo) aceleran el desarrollo. Por otro lado, al someter a C. 
gigas, durante el otoño a 17,5º C y 16 horas de luz se obtuvieron un 42% de individuos con ovoci-
tos maduros en octubre, 56% en noviembre y 96% en diciembre, mientras que en el medio natural 
(8,5º C y 8 horas de luz) en diciembre sólo el 8% de los individuos tenían ovocitos maduros 
(Chávez-Villalba et al, 2002). 
Por último, hay autores que afirman que el principal factor determinante de la reproducción en mo-
luscos es la temperatura del agua. Hopkins, 1936, con sus trabajos, afirmó que hay una temperatura 
mínima o crítica que hace que la puesta hembra no ocurra, y esta temperatura mínima varía con las 
especies y la localización geográfica. Pouvreau y col, 2000, en sus estudios de la ostra perlífera tro-
pical (Pinctada margaritifera) vieron que unas temperaturas por encima del nivel crítico permiten 
puestas durante todo el año. En Sonora, México, el aumento de temperatura del agua hasta 23º C 
induce, en C. gigas, a los ovocitos a pasar rápidamente del inicio de la gametogénesis a la fase de 
crecimiento y maduración (Chávez et al, 2007). Así mismo, en el Norte del Golfo de México, Cras-
sostera virginica, muestra una alta dependencia de la temperatura del mar. El desarrollo gonadal 
empieza cuando la temperatura alcanza los 20º C (Hayes y Menzel, 1981). 
Respecto a la teoría de que la temperatura es la que determina la reproducción de moluscos, hay que 
tener en cuenta que, además de necesitar una temperatura mínima o crítica para el desarrollo gona-
dal, un cambio de temperatura puede desencadenar la puesta. La población de ostras jóvenes de C.
virginica, en el norte del Golfo de México, pueden poner en otoño como respuesta a un posible 
cambio de temperatura (Hayes et al,1981). Nelson (1928), observó que Ostrea virginica ponía cuan-
do el agua alcanzaba una temperatura de 20º C. Pero para que se produjeran puestas posteriores era 
necesario que la temperatura se incrementara aproximadamente 2º C. Otros ejemplos de moluscos 
no ostreidos, pueden ser Aequipecten irradians, que si se recogen en invierno (14º C) y se someten 
a 23 +/- 1ºC madura a los 26 días y pone (Sastry, 1963). En O. virginica, para obtener puestas, se 
acondicionan en agua templada (25-27 ºC) (Galtsoff, 1938).
Sin embargo, hay estudios que afirman que tiene que ser la combinación de varios factores la que 
controle la reproducción en moluscos. En O. virginica, el 50% de los machos no respondió al único 
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estimulo de la subida de la temperatura del agua, y sólo un porcentaje de hembras respondió a la 
subida de temperatura (Galtsoff, 1938). 
Maneiro (2008) en su Tesis Doctoral, vio que la temperatura alta (18ºC) favorece el desarrollo go-
nadal, acelerándolo, en O. edulis. Este mismo efecto lo producía el fotoperiodo largo (16 horas), 
actuando a su vez de homogenizador de la puesta. Sin embargo, no se detectó una interacción signi-
ficativa entre estos dos factores. 
En conclusión, se demostró, en diferentes especies de moluscos, que los tres factores mencionados 
anteriormente (alimento, temperatura y fotoperiodo) afecta a la reproducción de estos (Fig. 1.21).
- La disponibilidad de alimento sería un factor limitante. 
- La temperatura, como único factor, o en combinación con otros, puede ralentizar el desarrollo 
gonadal (bajas temperaturas) o acelerarlo, favoreciendo las puestas (altas temperaturas). 
- El fotoperiodo, combinado con la temperatura puede ralentizar el desarrollo en condiciones de 
invierno (frío y fotoperiodo corto) o acelerardo en condiciones de primavera-verano (calor y fo-
toperiodo largo). 
Factores
implicados Alimento Temperatura Fotoperiodo Autores
Moluscos
bivalvos
Utting and Millican, 
1997
Moluscos bivalvos Pouvreau et al, 2000 
C. gigas, Ostrea chilensis Delaporte, 2006; Saa-vedra, 2002








au et al, 2000; Chávez 
el al, 2007; Hayes and 
Winston, 1981; Sastry, 
1963; Galtsoff, 1938 
Fig. 1.21. Tabla resumen de los estudios sobre el efecto en la reproducción del alimento, temperatura y/o 
fotoperio en distintas especies. 
En lo que respecta al factor limitante de la disponibilidad de alimento, hay que añadir, además del 
requerimiento de alimento por parte de los reproductores, el de las larvas. Venerupis crenata, en 
Sydney, tiene puestas más intensas en verano y otoño, coincidiendo con la máxima concentración 
de fitoplancton (Hadfield y Anderson, 2006). Anomia descripta tiene su máxima puesta en otoño, 
coincidiendo con el máximo pico de fitoplancton (Hadfield y Anderson, 2006). En México, C. gigas
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presenta el máximo de maduración coincidiendo con la máxima concentración de clorofila a (mar-
cador de fitoplancton) en el medio (Chávez-Villalba et al, 2007).
Fig. 1.22. Esquema del ciclo de cultivo de Ostrea edulis. Fuente: FAO, 2010.  
Una vez obtenenida la semilla, sea cual sea su origen, se procede al engorde. Para ello se utilizan 
dos tipos principales de técnicas de producción para Ostrea edulis: sobre el fondo y alejadas del 
fondo (Poza, 1995): 
- Sobre el fondo: Consiste en utilizar los fondos marinos como soporte del cultivo. Los fondos 
pueden ser emergentes o sumergidos. En ostra es posible cuando los fondos son duros. El tama-
ño común de siembra, la cual es generalmente  en mayo-junio, es 1 cm y alrededor de 1 año de 
edad (FAO, 2010). Tienen la desventaja del impacto de los depredadores (Poza, 1995). Las 
prácticas tradicionales de manejo incluyen el uso de redes de algodón para recolectar estrellas 
de mar depredadoras, y marcos de acero con dientes, que se arrastran dragando sobre los terre-
nos de la concesión. El cultivo en aguas profundas maximiza la tasa de crecimiento, dado que la 
enfermedad por Bonamia reduce drásticamente la tasa de sobrevivencia de las ostras de 3-4 
años de edad. Así, las ostras de 2 años de edad (60-80 g) se cosechan por dragado antes que 
ocurra la mortalidad inducida por la enfermedad. A pesar de esta cosecha temprana, las tasas de 
sobrevivencia permanecen bajas, alrededor de 5 por ciento después de un ciclo de crianza de 3 
años (FAO, 2010). 
- Alejadas del fondo: Se utilizan diversas estructuras para evitar el contacto de los moluscos con 
un fondo poco apropiado o para evitar el acceso de los depredadores (Poza, 1995). Las ostras 
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pueden depositarse en bandejas o balsas flotantes, longlines, cuerdas suspendidas, linternas o 
cestas plásticas colgadas desde las balsas, caballetes intermareales y bolsas de ostras. En España 
y, concretamente en Santa Pola, se usan balsas flotantes para el cultivo de ostra, como aquellas 
usadas también para cultivo de mejillón. Consiste en fijar, manualmente, las ostras de 5 cm. a 
cuerdas con cemento, estas cuerdas se cuegan desde las balsas, limpiándolas periódicamente y 
raleándolas a medida que crecen (FAO, 2010) 
1.5.6 Distribución geográfica y limitaciones en la producción de Ostrea edulis
Ostrea edulis se distribuye, naturalmente, a lo largo de la costa oeste de Europa, desde Noruega a 
Marruecos, abarcando el Atlántico noroeste y el Mediterráneo. También se puede encontrar, por 
introducción intencionada, en el este de Norte América, desde Maine a Rhode Island (FAO, 2010). 
Cada región geográfica posee sus propias condiciones ambientales, lo que redefine el ciclo natural 
de la ostra. 
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Fig. 1.24. Mapa de los principales países productores de Ostrea edulis. Fuente: FAO, estadística pesquera, 
2006)
Los problemas que limitan la producción de Ostrea edulis son: 
a. La obtención de  semilla que no proceda del medio natural.  
Ya existen numerosos criaderos productores de semilla de ostra, sin embargo, su producción es po-
co estable, debido a la alternancia cíclica de sexos. 
Relacionado con la obtención de semilla en criaderos, está el problema de la supervivencia larvaria. 
Parece que esta está altamente relacionada con la calidad de los ovocitos, y ambas con la alimenta-
ción.
En Crassostrea gigas se encontraron evidencias de la relación entre el índice de condición, el total 
de lípidos y la viabilidad de las larvas velígeras. Esto parece indicar que la supervivencia de las lar-
vas es altamente dependiente de la cantidad inicial de lípidos endógenos totales suministrados a los 
ovocitos durante la vitelogénesis. La misma relación se observó con las proteínas ovocitarias, mien-
tras que con los carbohidratos no se vio (Massapina et al, 1999). 
En cambio, el requerimiento alimenticio varía con las especies, ya que para el berberecho (Cerato-
derma edule), parece que son los carbohidratos los que determinan la gametogénesis. En invierno, 
esta especie tendrá desarrollo gametogénico si durante el verano anterior la reposición de glucógeno 
es suficiente para satisfacer los requerimentos energéticos asociados con el desarrollo gonadal (Na-
varro et al, 1989). 
b. Las patologías, destacando las parasitosis. 
Históricamente, Marteilia refringens provocó una gran mortalidad en Francia entre los años 1970 y 
1988. Cuando la producción se estaba recuperando, Bonamia ostreae produjo una nueva mortali-
dad. Este mismo suceso se reflejó en España, debido a la importación de semilla de ostra francesa 
(Polanco et al, 2002). 
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La Marteiliosis afecta tanto al aspecto de la concha como al cuerpo, destacando la detención del 
crecimiento, la despigmentación de la masa digestiva o la reducción de peso. La concha tiene un 
aspecto denso, sin laminilla de crecimiento (Polanco et al, 2002). Se trata de un esquizonte, obser-
vable microscópicamente en el exterior de los hemocitos del hepatopáncreas, esférico con gránulos 
en su interior (Perkins, 1976). 
La Bonamiosis fue introducida desde California, Estados Unidos, a Francia, desde donde se exten-
dió por toda Europa (Polanco y col, 2002). Esta parasitosis no tiene unos efectos tan visibles como 
la anterior, lo único que la caracteriza macroscópicamente es la presencia de una cámara de gas en 
el interior de la concha con mal olor cuando se rompe. Microscópicamente, el parásito aparece en el 
hepatopáncreas y dentro de los hemocitos. Da Silva (2005), observó una relación entre la parasita-
ción por Bonamia y la clase sexual: en altos grados de infección la clase predominante era la feme-
nina. En nuestro caso no se observa esta relación, ya que los casos de bonamiosis fueron muy esca-
sos y con una afección baja. 
Estos dos parásitos se encontraron en la población de estudio, pero con un impacto muy reducido. 
Sin embargo, si se detectó una importante presencia del parásito Bucephalus spp. que usa a la ostra 
como huésped intermediario. 
Este parásito es un trematodo dioico que tiene un molusco, en este caso la ostra, como primer hos-
pedador intermediario; como segundo hospedador intermediario un pez y como hospedador final 
otro pez. Los huevos salen del hospedador definitivo, un pez carnívoro, con las heces. De estos na-
cen larvas móviles ciliadas (miracidios), que no se alimentan, hasta que encuentran al primer hos-
pedador, un molusco bivalvo; entonces pierde la epidermis ciliada, transformándose en un esporo-
cisto (Da Costa, 2008). 
En Ostrea edulis entran como larvas, pasan a la fase de esporocisto, posteriormente a la de redia y 
sale como cercaria (Tennet, 1906).  
Los esporocistos son sacos ovales que se presentan en forma de filamentos ramificados con dilata-
ciones de color naranja y que poseen en su interior numerosas células germinativas que permanecen 
indeterminadas (Da Costa, 2008). Estas células germinales aumentan su número mediante sucesivas 
divisiones mitóticas y se transforman en esferas germinativas, cada una aumentando de tamaño y 
diferenciándose en cercarias (Da Costa, 2008). Los esporocistos invaden cavidades como vasos 
sanguíneos, intestino, glándula digestiva, cámaras branquiales, gonoductos y folículos gonadales 
(García y Magalhaes, 2008). 
La cercaria tiene forma de pera y es relativamente móvil. Su longitud varía de 0,29 a 0,41 mm. En 
el extremo posterior se observan unas extensiones simétricas, flexibles y muy contráctiles que el 
parásito usa para anclarse al huésped (Samuel, 1978) ((Fig. 1.25). 
La emisión de las cercarias es mediante un estímulo favorable (Da Costa, 2008). 
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Fig. 1.24. Mapa de los principales países productores de Ostrea edulis. Fuente: FAO, estadística pesquera, 
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Fig. 1.25. Distintas vistas de la cercaria de Bucephalus haimeanus. Fuente: Samuel, 1978.  
Cuando las cercarias maduran, rompen los tejidos del molusco e infestan al segundo hospedador 
(García et Magalhaes, 2008). 
En C. madrasensis causa esterilidad. No se observan ni ovocitos ni espermatozoides. Sin embargo, 
las ostras parasitadas pesan más (Samuel, 1978). 
Fig. 1.26. Efecto a lo largo de las estaciones de Bucephalus parasitando a Perna perna,. Fuente: da Silva et 




Según los estudios de Da Silva et al (2009), en Perna perna, Bucephalus presentaría una cierta esta-
cionalidad, siendo más intenso en primavera (Fig. 1.26).  
La infestación por Bucephalus reduce el tejido conjuntivo interfolicular, por desgaste nutricional, 
este hecho se demostró en Perna perna (García y Magalhaes, 2008). 
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Los objetivos concretos que se plantean en este estudio son los que se describen a continuación, 
indicando, al mismo tiempo, los Capítulos en los que se abordan: 
1. Describir histológicamente la gonadogénesis, es decir, el origen y desarrollo de la gónada de 
Ostrea edulis (Capítulo 4). 
2. Describir histológicamente las series gametogénicas macho y hembra de Ostrea edulis desde el 
inicio de su desarrollo hasta la maduración y puesta (Capítulo 5). 
3. Establecer un sistema de clasificación sexual para las variantes de la funcionalidad macho y 
hembra en Ostrea edulis (Capítulo 6). 
4. Describir y predecir los cambios de sexo en Ostrea edulis (Capítulo 7). 
5. Establecer el ciclo reproductor en el medio natural de Ostrea edulis (Capítulo 8). 
6. Determinar los efectos de los parámetros de luz, temperatura y edad en el sexo y desarrollo de 
las fases sexuales en Ostrea edulis (Capítulo 9). 
7. Establecer el ciclo de reservas bioenergéticas de Ostrea edulis en el medio natural y los efectos 
de los parámetros de luz, temperatura y edad en dicho ciclo (Capítulo 10 y 11) 
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Material y Métodos 
 
3.1. Material biológico 
Se analizaron 2760 ostras de la especie Ostrea edulis, procedentes de Santa Pola, Alicante (Mar 
Mediterráneo). Se eligió esta localización porque la empresa productora, Ostres  de la Bahía, podía 
garantizar la edad exacta de las ostras suministradas.  
 
3.1.1 Medio natural 
Los muestreos se iniciaron el 12 de Noviembre del 2008 y se finalizaron el 17 de marzo del 2010, 
recibiéndolos cada 15 días. 
 Inicialmente estaba programado estudiar 3 clases de edad: 
 
- 0 años: Ostras fijadas el mes de julio de ese año (2008). Se denominó población 08. 
- 1 año: Ostras fijadas el mes de julio del año anterior (2007). Se denominó población 07. 
- 2 años: Ostras fijadas en julio dos años antes (2006). Se denominó población 06. 
 
Sin embargo, fue preciso prescindir de la población de 2 años de edad debido al alto impacto (llega-
ba a valores del 80% de los animales del muestreo) del parásito Bucephalus, que aunque no inhibía 
totalmente la capacidad reproductora de las ostras, atrasaba la producción y el desarrollo gametogé-
nico. 
Inicialmente se recibían, aproximadamente, 15 individuos de cada clase de edad, sin embargo, se 
vio que la bucefalosis tenía una mayor presencia en los individuos de más edad,  afectando muy 
poco o nada a los de clase 0, con lo que para reducir el efecto distorsionador del parásito, la pobla-
ción 07 (1 año) se incrementó a 30 individuos por muestreo. 
El esquema de las ostras (Fig. 3.1) recibidas fue el siguiente: 
 
Poblaciones de Ostrea edulis , procedentes del medio natural
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ba a valores del 80% de los animales del muestreo) del parásito Bucephalus, que aunque no inhibía 
totalmente la capacidad reproductora de las ostras, atrasaba la producción y el desarrollo gametogé-
nico. 
Inicialmente se recibían, aproximadamente, 15 individuos de cada clase de edad, sin embargo, se 
vio que la bucefalosis tenía una mayor presencia en los individuos de más edad,  afectando muy 
poco o nada a los de clase 0, con lo que para reducir el efecto distorsionador del parásito, la pobla-
ción 07 (1 año) se incrementó a 30 individuos por muestreo. 
El esquema de las ostras (Fig. 3.1) recibidas fue el siguiente: 
 
Poblaciones de Ostrea edulis , procedentes del medio natural












- Población 07: Se recibieron muestras desde el 12 de noviembre del 2008 al 12 de enero del 
2010. Al inicio del estudio hasta julio, tenían 1 año de edad, y de julio hasta finales del experi-
mento 2 años. En fase de 2 años, como ya se indicó en la introducción, el impacto de la bucefa-
losis fue menor, debido al cambio efectuado en los muestreos, con lo que pudimos estudiar la 
evolución de una población de 2 años de edad desde julio del 2009 hasta enero del 2010. 
- Población 08: Se recibieron muestras del 12 de noviembre del 2008 al 17 de marzo del 2010. 
Estas ostras se fijaron en julio del 2008, con lo que tienen 0 años desde el primer muestreo hasta 
el mes de julio, y luego, hasta finales del muestreo, tienen 1 año. 
- Población 09: Se recibieron muestras del 14 de octubre del 2009 hasta el 17 de marzo del 2010. 
Esta población se incorporó al experimento para continuar con el estudio de ostras de 0 años de 
edad, ya que la población 08, en julio ya tenía 1 año. En su mayoría aún no iniciaran la primera 
gónada. 
 
Las ostras se enviaban desde su lugar de producción al laboratorio mediante transporte con sistema 
de refrigeración.  
Con estas ostras se estudió el ciclo vital natural, y su variación estacional. Las condiciones estacio-
nales (variación de temperatura; Fig. 3.2) de la región de estudio fueron las siguientes: 
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Fig. 3.2. Esquema de la temperatura media en Alicante. 
 
Como ya se vio las variaciones de temperatura son muy marcados. 
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Fig. 3.3. Gráfico de las horas de luz medias diarias (fotoperiodo) en Alicante. 
 
No fue posible obtener las temperaturas del agua del periodo de estudio, ya que las instituciones que 
las toman no las hacen públicas por estarlas utilizando en estudios de cambio climático aún sin pu-
blicar. Si fue posible obtener algunos datos del año 2008, que fueron recogidos por la empresa pro-
ductora que suministró las muestras y datos históricos del Instituto Hidrográfico de la Marina (Fig. 
3.4, 3.5 y 3.6): 
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Fig. 3.5. Gráfico de la temperatura del mar a una profundidad media 14 m en Santa Pola durante el primave-
ra del 2008. 
 










































































Tª histórica a 15 m
Tª histórica a 10m
Tª 2008 a 14m
 
Fig. 3.6. Representación gráfica de la temperatura media del mar a distintas profundidades, históricas  en el 
área de Cabo de Palos (fuente: Instituto Hidrográfico de la Marina, año 1983) y en los meses de mayo, junio, 
noviembre y diciembre del 2008 en Santa Pola. 
 
3.1.2 Acondicionamientos 
Se llevaron a cabo 3 acondicionamientos para determinar el efecto de las condiciones ambientales y 
la edad en el ciclo natural de O. edulis.  
Se tomó una porción de las poblaciones estudiadas en el medio natural, es decir, poblaciones 09, 08 
y 07 y se acondicionaron bajo parámetros conocidos.  
Esta parte de la experimentación se llevó a cabo en las instalaciones del Instituto Español de Ocea-
nografía de A Coruña.  
Como control se usaron los muestreos del mismo periodo temporal procedentes del medio natural.  
 
 6 
Material y Métodos 
Los parámetros de los acondicionamientos fueron los siguientes: 
 
Acondicionamiento 1: 
El 10 de Diciembre del 2008 el Oceanográfico recibió 368 ostras de dos clases de edad, la mitad era 
de la población 08, es decir, 0 años de edad, y la otra mitad, de la población 07, de 1 año de edad. 
Tener dos clases de edad nos permitiría estudiar el posible efecto de la edad sobre el desarrollo de 
las ostras y sobre la influencia de los factores ambientales.  
Ambas clases de edad se acondicionaron bajo los mismos parámetros, de temperatura y fotoperiodo.  
Se usaron dos temperaturas, una caliente (aproximadamente 18º C) y una fría (aproximadamente 
14º C), y dos fotoperiodos, un largo (16 horas de luz) y uno corto (8 horas de luz) (Fig. 3.7 y 3.8). 
 
















































































Fig. 3.7. Gráfica de las dos clases de temperatura utilizadas en el primer acondicionamiento. 
 
Los factores ambientales se combinaron del siguiente modo: 
- Condiciones adversas o “Frío corto (Fc)”: Se representa el invierno del ciclo natural, durante 
el cual, supuestamente, la actividad reproductora es mínima. Las ostras se mantuvieron a una 
media de 14º C y 8 horas de luz. 
- Condiciones favorables o “Calor largo (Cl)”: Se representa la primavera-verano del ciclo 
natural, donde, supuestamente la actividad reproductora es máxima. Se sometieron a una media 
de 20º C y 16 horas de luz. 
- Condiciones mixtas: Para determinar si la temperatura y el fotoperiodo tienen un efecto con-
junto o independiente sobre el desarrollo de las ostras se desacoplaron estos dos factores: 
 Temperatura favorable y fotoperiodo desfavorable o “Calor corto (Cc)”: Se mantuvieron 
a una temperatura media de 20º C y a un fotoperiodo de 8 horas de luz. 
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Fig. 3.5. Gráfico de la temperatura del mar a una profundidad media 14 m en Santa Pola durante el primave-
ra del 2008. 
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a una temperatura media de 20º C y a un fotoperiodo de 8 horas de luz. 
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 Temperatura desfavorable y fotoperiodo favorable o “Frío largo (Fl): Se sometieron a 
una temperatura media de 14º C y un fotoperiodo de 16 horas de luz. 
 
 14º C 20º C  
0 años 
8 horas Condiciones desfavorables (Fc) Condiciones mixtas (Cc) 
1 año 
0 años 
16 horas Condiciones mixtas (Fl) Condiciones favorables (Cl) 
1 año 
Fig. 3.8. Tabla resumen de la combinación de factores aplicada en el primer acondicionamiento. 
 
Se mantuvieron durante 30 días y se analizaron 10 individuos de cada grupo, 80 en total. Sin em-
bargo, se observó que el desarrollo era demasiado rápido y que el período de muestreo era demasia-
do largo, con lo que se llevó a cabo otro muestreo a los 15 días (45 días de acondicionamiento), en 
el que se incrementó también el tamaño de muestra a 15 individuos de cada grupo. A los 60 días de 
acondicionamiento se llevó a cabo el último muestreo, donde se analizaron todos los individuos que 
quedaban. 




En este acondicionamiento se mantuvo la temperatura ambiente, de otoño-invierno, y se estudiaron 
las variaciones del fotoperiodo; esto se hizo ante la hipótesis del importante papel de la luz en el 
desarrollo gametogénico de Ostrea edulis, y ante la limitación en la manipulación de la temperatura, 
ya que no se poseía un sistema de enfriamiento (Fig. 3.9). 
 















































































Fig. 3.9. Gráfico de la temperatura de los cuatro grupos, a distintas horas de luz, durante el segundo acondi-
cionamiento. 
 8 
Material y Métodos 
El 14 de octubre del 2009, el Oceanográfico de A Coruña recibió 540 ostras de dos clases de edad, 
0 años (población 09) y 1 año de edad (población 08). Las de clase 0 años de edad, además, tenían 
la particularidad de que su gónada estaba sin desarrollar, y las de 1 año de edad estaban predomi-
nantemente en Reposo. Es decir, en general tenían escaso o nulo desarrollo gonadal. 
 
Estas ostras se acondicionaron durante 90 días, con alimentación ad libitum, temperatura ambiente 
y el siguiente fotoperiodo ((Fig. 3.10): 
- Ausencia de luz, 0 horas de luz: Un cuarto de cada clase de edad se mantuvo en condiciones de 
oscuridad total, con el fin de observar si la ausencia de luz impedía el desarrollo gametogénico. 
- Condiciones desfavorables de luz, 8 horas de luz: Se reprodujo el fotoperiodo corto del medio 
natural. 
- Condiciones favorables de luz, 16 horas de luz: Se reprodujo el fotoperiodo largo del medio 
natural. 
- Luz permanente, 24 horas de luz: Se llevó a cabo para observar si el posible efecto positivo de 
la luz era exponencial o si llegaba a saturación. 
 
0 años 
Fotoperiodo 0 horas 8 horas 16 horas 24 horas 
1 año 
Fig. 3.10. Tabla resumen de las condiciones aplicadas al segundo acondicionamiento. 
 
Cada 15 días, hasta el día 90, se extraía una muestra de 10 individuos de cada grupo, 80 en total, 
excepto el último muestreo, en el que se procesaron todas las ostras que quedaban. Se obtuvieron en 
total 6 muestreos. 
 
Acondicionamiento 3 
Se realizó para observar el posible efecto diferenciado de la luz sobre individuos con la gónada sin 
desarrollar (acondicionamiento 2) e individuos con la gónada desarrollada. 
Al igual que en el acondicionamiento 2 se uso agua a temperatura ambiente (Fig. 3.11) y se ali-
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Fig. 3.9. Gráfico de la temperatura de los cuatro grupos, a distintas horas de luz, durante el segundo acondi-
cionamiento. 
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Fig. 3.11. Gráfico de la temperatura para el tercer acondicionamiento. 
 
El 21 de enero del 2010 el Oceanográfico de A Coruña recibió 122 ostras de la población 09, 0 años 
de edad. Estas ostras se dividieron en dos grupos y se sometieron a 0 horas de luz y a 16 horas de 
luz respectivamente (Fig. 3.12). Cada 15 días se extraían y procesaban 15 individuos de cada grupo, 
hasta los 60 días de acondicionamiento. 
 
Fotoperiodo 0 horas 16 horas 0 años 
Fig. 3.12. Tabla resumen de las condiciones aplicadas en el tercer acondicionamiento. 
 
3.2. Procesado histológico de las muestras 
Se le aplicó el mismo procesado a todas las muestras, ya fueran del medio natural o de acondicio-
namiento. 
Las muestras se enviaban a través de una empresa de transporte rápido y con sistema de refrigera-
ción (Fig. 3.13), con lo que las ostras llegaban al laboratorio vivas. 
 
    
Fig. 3.13. Sistema de embalaje para el envío de muestras. 
 10 
Material y Métodos 
Inmediatamente se identificaban individualmente con un código que indicaba el muestreo al que 
pertenecían y al número de individuo. 
A continuación se procedía a la toma de datos físicos, de peso total y longitud. 
Posteriormente se abrían con la ayuda de un abreostras o un cuchillo y se tomaban datos del peso de 
la concha y la vianda de cada individuo.  
Se diseccionaba la gónada, junto con el hepatopáncreas, ya que la gónada lo recubre. No se recogie-
ron los pesos de las gónadas, ya que al estar unidas al hepatopáncreas el peso sería conjunto y no se 
podría establecer la variación de los pesos de las gónadas. 
Inmediatamente después de la disección se llevaba a cabo el procesado histológico. En primer lugar, 
la gónada se introducía en botes, individuales e identificados, para su fijación con Bouin con el fin 
de facilitar las posteriores fases de procesado, las gónadas-hepatopáncreas más grandes se cortaron 
a la mitad o se eliminó la parte central, hepatopáncreas en su mayoría. 
 
Composición del Bouin:  
- Solución saturada de ácido pícrico en agua de mar: 750 mL 
- Formaldehído al 40 %:     250 mL 
- Ácido acético glacial:     50 mL 
 
Una vez fijadas correctamente, las gónadas-hepatopáncreas se extraían del Bouin y se llevaban a 
cabo sucesivos lavados en alcohol de 70 %, para la eliminación del ácido pícrico de las muestras, 
compuesto que da un color amarillo y puede interferir posteriormente con la tinción. El alcohol se 
cambiaba a medida que el pícrico pasaba de las gónadas-hepatopáncreas a este. Los lavados en al-
cohol de 70 % se llevaron a cabo en varios días y se realizaron hasta que las muestras perdieron el 
tono amarillo, es decir, eliminaron todo el pícrico. 
Una vez aclaradas, las muestras se sometían a una deshidratación, en la cual se mantenían durante 
una hora en  alcoholes de menor a mayor graduación y finalmente en xilol (Fig. 3.14).  
 
Líquido Tiempo 
Alcohol 96º 1 hora 
Alcohol 100º 1 hora 
Xilol 30 min 
Fig. 3.14. Tabla resumen del proceso de deshidratación. 
 
Una vez finalizada la deshidratación las muestras se incluyeron en bloques de parafina, para ello, 
en primer lugar se realiza una infiltración en parafina, durante el cual, la parafina ocupa los huecos 
intra y extracelulares. Las muestras se introducían en parafina y se mantenían en una estufa a 58 ºC,  
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luz respectivamente (Fig. 3.12). Cada 15 días se extraían y procesaban 15 individuos de cada grupo, 
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una hora en  alcoholes de menor a mayor graduación y finalmente en xilol (Fig. 3.14).  
 
Líquido Tiempo 
Alcohol 96º 1 hora 
Alcohol 100º 1 hora 
Xilol 30 min 
Fig. 3.14. Tabla resumen del proceso de deshidratación. 
 
Una vez finalizada la deshidratación las muestras se incluyeron en bloques de parafina, para ello, 
en primer lugar se realiza una infiltración en parafina, durante el cual, la parafina ocupa los huecos 
intra y extracelulares. Las muestras se introducían en parafina y se mantenían en una estufa a 58 ºC,  




Infiltración en estufa Tiempo 
Parafina. 1 uso 4-5 horas 
Parafina nueva 12-24 horas 
Fig. 3.15. Tabla resumen del proceso de infiltración. 
 
A continuación, se realizaba la inclusión de las muestras individuales en tacos de parafina, con la 
ayuda de moldes metálicos. 
Una vez obtenidos los bloques de parafina, estos se enfriaban a 6-7 ºC, para facilitar el corte. Cada 
individuo se cortaba a espesores de corte de 3 μm, con un Microtomo Microm modelo “HM-340E”. 
Se depositan los cortes en un baño de flotación, con agua a 40-42 ºC, para su estiramiento y selec-
ción. A continuación se colocaban en un portaobjetos y se codificaban, de cada individuo se sacaron 
3 ó 4 portas con 2 ó 3 cortes cada uno.  
Una vez obtenidos los cortes era preciso teñirlos (Fig. 3.16); para ello, en primer lugar, los portas 
se introducían en la estufa a 58º C, 15 minutos hasta que la parafina estaba completamente derreti-
da. A continuación se realizaban dos lavados en xilol para eliminar la parafina, y se rehidrataban 
pasándolas por alcoholes de mayor a menor graduación, para permitir la actuación del tinte, en 
nuestro caso se usó el tricrómico de Wheatley (1951). 
La solución tricrómica de Wheatley es una modificación de la tinción tricrómica de Gomori (1950) 
y su formulación es la siguiente: 
 
- Chromotrope 2R:  0,6 g 
- Light green SF:  0,15 g 
- Fast green FC:  0,15 g 
- Ácido fosfotúngstico: 0,7 g 
- Ácido acético glacial: 1,0 mL 
- Agua destilada:  100 mL 
 
La formulación del colorante tricrómico de Wheatley se adquirió comercialmente como producto 
comercial Para-Pak Trichrome Stain  (Meridian Bioscience, Inc., USA). 
El Cromotropo 2R tiene afinidad por la cromatina, tiñéndola de rojo o rojo púrpura, mientras que el 
Ligth Green y el Fast Green tiñen los citoplasmas de color verde azulado. Así mismo esta tinción 
tricrómica resalta muy bien los fibroblastos y las fibras de colágeno. 
La tinción se detenía con Solución B  (ácido acético al 10% v/v en etanol del 90%). Se realiza un 
pase en esta solución durante 30-60 segundos y con agitación suave. 
Por último, se deshidrataban de nuevo, pasándolos por alcoholes de menor a mayor graduación y 




Material y Métodos 
Número cubeta Contenido cubeta Tiempo 
1º Xilol 5 minutos 
2º Xilol 5 minutos 
3º Alcohol 100º 5 pases 
4º Alcohol 100º 5 minutos 
5º Alcohol 96º 5 minutos 
6º Alcohol 70º 5 minutos 
7º Alcohol 70º 5 minutos 
8º Tricrómico 5 segundos 
9º Solución b 15 segundos 
10 Alcohol 96º 15 segundos 
11º Alcohol 96º 5 minutos 
12º Alcohol 100º 5 minutos 
13 Xilol 5 minutos 
14º Xilol 5 minutos 
Fig. 3.16. Tabla resumen del proceso de tinción. 
 
Una vez teñidos, se procedió al montaje de los portas, para proteger y conservar los cortes. Como 
medio de montaje se utilizó una resina artificial, el DPX, del cual se ponían unas gotas en el cubre-
objetos, y a continuación, se colocaba sobre el portaobjetos, cubriendo totalmente los cortes his-
tológicos y cuidándose de que no quedaran burbujas. 
Una vez secos, se pasaba a su estudio, y al posterior almacenaje.  
 
3.3. Recogida de datos 
Los portaobjetos fueron estudiados al microscopio óptico Olympus, modelo “BX-50”, equipado con 
óptica Plan-apoacromática y un sistema fotográfico PM-20, con objetivos de 10x, 20x, 40x, 60x de 
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Espacio del Manto 
Espacio de la Gónada 
Espacio del Digestivo 
Gónada 
Gonias iniciales 
Series Gametogénicas � (SG�) 
Series Gametogénicas � (SG�)  
Calidad de la Preparación (Pp) 
Reteñir (Rt) 
Observaciones 
Fig. 3.17. Tabla para la recogida de datos. 
 
A cada muestreo se le vinculó un código, en el cual se indicaba su origen, medio natural o acondi-
cionamiento, y orden de llegada. Por ejemplo: OS01-- (Ostra de Santa Pola, muestreo 01) u OC01-- 
(Ostra de Coruña, acondicionamiento 01). 
El código de cada individuo es el código del muestreo y el número otorgado a ese individuo dentro 
de ese muestro. Por ejemplo: OS0101 (Ostra 1 del primer muestreo del medio natural). 
En parásito se anotaba la presencia o ausencia de parásitos, en caso de presencia, se indicó de cual 
se trataba, su localización y grado de invasión de 1 a 3, donde el 1 era el menor grado de invasión y 
el 3 el máximo. Por ejemplo: Bucephalus, M1, G1, D1 (Infestación por Bucephalus con un nivel de 
afectación 1 en el manto, gónada y digestivo). 
En la casilla de sexo se indica la clase sexual de cada individuo, y esta se establece según las series 
gametogénicas presentes y su desarrollo. Es lo último que se pone. Se hablará de las clases sexuales 
en un capítulo específico. 
Espacio del manto, de la gónada y del digestivo, se determina el grado de desarrollo de cada uno 
de 0 a 3, siendo el 0 el menor grado y el 3 el mayor. Además, para cada una de las áreas anatómicas, 
se anotó la cantidad subjetiva de reservas, para ello se valoró de 0 a 3 la cantidad de Nódulos de 




Material y Métodos 
Los valores de la gónada corresponden a los siguientes estados: 
 0: ausencia de desarrollo gonadal. 
 1: Desarrollo a nivel del canal gonadal, con posible presencia de divertículos. 
 2: Presencia de una fila de folículos gonadales. 
 3: Presencia de dos o más filas de folículos gonadales. 
 
En el apartado de gónada se estableció el nivel de desarrollo del canal gonadal y de los folículos 
gonadales, por separado, otorgándoles valores de 0 a 3, donde: 
 0: Ausencia de células gametogénicas. 
 1: Presencia baja de células gametogénicas. 
 2: Presencia media de células gametogénicas. 
 3: Canal gonadal/ folículos gonadales completamente llenos de células gametogénicas. 
 
Se estableció la cantidad de Gonias iniciales presentes, por separado, en el canal germinal y los 
folículos, dándoles valores de 0 a 3, siendo: 
 0: ausencia de Gonias iniciales 
 1: presencia de Gonias iniciales 
 2: Gonias iniciales perfectamente visibles y medianamente abundantes 
 3: Alta cantidad de Gonias iniciales 
 
En las Series gametogénicas (SG) macho y hembra se establecieron las células de cada serie, pre-
sentes en cada individuo y cual era la predominante, para establecer el nivel de madurez de cada 
fase y del animal en general. El conjunto de todas las series gametogénicas de una gónada con un 
mismo nivel de desarrollo se denomina Fase Sexual. Se dedica un capítulo a este tema. 
La calidad de preparación es una valoración generalizada de los cortes obtenidos para cada indi-
viduo. Se considera la buena conservación de tejido y la tinción. El baremo va de 0, mínima cali-
dad, a 3, máxima calidad. Este apartado nos permite facilitar la búsqueda de cortes de buena calidad 
para el estudio de un parámetro concreto. 
Los cortes donde la calidad era inadecuada, o la cantidad de gónada presente era insuficiente fueron 
repetidos y reteñidos. 
Por último, se dejó un espacio para otras observaciones. 
 
3.4. Procesado de datos 
En primer lugar, usando los datos individuales de gonias iniciales y series gametogénicas macho y 
hembra, de todos los muestreos, se estableció el patrón general de desarrollo de cada una de las 
series gametogénicas para Ostrea edulis, así como la descripción de cada una de las estirpes celu-
lares implicadas. 
A continuación se propuso una nueva clasificación sexual de Ostrea edulis, mediante las clases 
sexuales. Esta se estableció según las series gametogénicas presentes y su nivel de desarrollo. 
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Material y Métodos 
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Para cada individuo, en las casillas de serie gametogénica macho y hembra, se establecieron las 
células de dichas series más abundantes; esto es lo que determinará su madurez o nivel de desarro-
llo. A su vez, se determinó el sexo funcional, definido por la serie gametogénica en desarrollo más 
madura y abundante. Con esto, tenemos una fase sexual funcional y una fase sexual no funcional, 
que puede o no aparecer.  
 
Los grados de maduración (Fig. 3.18), a la hora de representar gráficamente, son los siguientes: 
 SG �: 
 Spg: Espermatogonias y/o espermatocitos primarios. 
 Me: Meiosis I y II de la serie macho. 
 Maduración: Espermátidas y/o espermatozoides 
 P�: Liberación de espermatozoides, es decir, puesta macho, ya sea inicial, media o fi-
nal. 
 
 SG �: 
 Ovg: Ovogonias 
 Ovp: Ovocitos previtelogénicos, equivale a la meiosis 
 OvV: Ovocitos previtelogénicos, vitelogénesis 
 Ovptv: Ovocitos postvitelogénicos, madurez. 
 P�: Puesta hembra 
 
SERIE  GAMETOGÉNICA MACHO SERIE  GAMETOGÉNICA HEMBRA 
Nivel de 
desarrollo Células gametogénicas 
Nivel de desarro-
llo Células gametogénicas 
Gonias Espermatogonias y/o Es-permatocitos primarios Gonias Ovogonias 
Meiosis Meiosis I y Meiosis II Previtelogénesis Ovocitos previtelogénicos 
Maduración Espermátidas tempranas y tardías Vitelogénesis 
Ovocitos vitelogénicos tem-
pranos y/o tardíos 
Madurez Espermatozoides Postvitelogénesis Ovocitos postvitelogénicos 
Puesta Ma-
cho 
Restos, más o menos 
abundantes de Espermato-
zoides 
Puesta hembra Restos de Ovocitos postvite-logénicos 




Material y Métodos 
 17
En resumen, al determinar la célula gametogénica más abundante de la fase sexual funcional, tene-
mos el grado de maduración de cada individuo. 
Para establecer el grado de maduración poblacional se contabilizaron los individuos, de una misma 
clase de edad, de cada grado y se dividió por el número total de individuos de la clase de edad. 
Lo mismo se hizo con el sexo funcional y las clases sexuales. 
Estos datos poblacionales de cada muestreo nos permiten establecer el ciclo reproductor natural 
de cada clase de edad. 
 
A continuación, se estudió el uso y distribución de los recursos; para ello se analizaron 3 niveles:  
 Crecimiento somático: Los datos individuales de peso total y de la vianda y longitud y peso de 
la concha, al hacer la media de cada muestreo, nos permite obtener la evolución poblacional de 
los cuatro valores. 
 Gasto reproductor: Este se determina según el ciclo reproductor natural. 
 Reservas: Se tienen datos individuales de la cantidad relativa de células vesiculares y nódulos 
de células vesiculares de manto, gónada y digestivo. Estas se agrupan en 3 niveles (pocas, me-
dias o muchas), se suman los individuos de cada nivel para cada muestreo y se divide entre el 
número total de individuos de la clase de edad del muestreo a estudiar. 
 
Los datos de los muestreos de acondicionamiento se tratan del mismo modo que los del medio natu-
ral; simplemente hay que tener en cuenta, que además de analizar dos clases sexuales por muestreo 
(excepto en el tercero), cada clase se somete a 4 condiciones diferentes (dos en el tercero).  
De este modo tendremos el efecto de los acondicionamientos sobre el ciclo natural (fases sexuales, 
el sexo funcional y las clases sexuales) y sobre el uso y distribución de los recursos. 
El efecto de cada acondicionamiento se observa desde dos puntos de vista, en relación al medio 
natural y su evolución a partir del control, denominando control el muestreo correspondiente a las 
ostras que se pusieron a acondicionar, y que nos da el punto de partida. Esto sirve tanto para la in-
fluencia en el ciclo reproductor como para el uso y distribución de reservas. 
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Para cada individuo, en las casillas de serie gametogénica macho y hembra, se establecieron las 
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natural y su evolución a partir del control, denominando control el muestreo correspondiente a las 
ostras que se pusieron a acondicionar, y que nos da el punto de partida. Esto sirve tanto para la in-
fluencia en el ciclo reproductor como para el uso y distribución de reservas. 
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Morfogénesis de la gónada 
4.1 Origen de la gónada, líneas germinales sexuales, espermatogonias y ovogonias 
La gonadogénesis es el proceso de formación de la gónada por el molusco, generando una unidad 
histoanatómica funcional que se erige en un órgano propio del animal.  
Ostrea edulis hace una gonadogénesis que implica dos procesos que, según revelan los resultados 
de este estudio, ocurren de modo prácticamente simultáneo: a) la fabricación de la infraestructura de 
los gonoductos y de los folículos gonadales; y b) la gametogénesis, que es la producción de las se-
ries gametogénicas, masculina y femenina, que originarán, respectivamente, los espermatozoides y 
los huevos. 
Para abordar el estudio de la construcción de la gónada por el molusco, así como su evolución, se 
propone un modelo de espacios anatómicos en una ostra adulta (Fig. 4.6.).  
Definimos un espacio anatómico como un lugar del soma del molusco que este asigna para realizar 
un conjunto de funciones fisiológicas específicas. Este espacio tiene un perfil histológico y funcio-
nal característico, y en él se encuentran las células que realizan las funciones fisiológicas propias de 
dicho espacio.  
Para Ostrea edulis se formulan los siguientes espacios anatómicos: a) el canal genital; b) el espacio 
del manto; c) el espacio gonadal; d) el espacio de la glándula digestiva. Siendo el eje central de este 
modelo el canal genital, y relativo a él se disponen el resto de espacios.. Estos espacios se ilustran 
con un esquema en la Fig. 4.6. 
Desde que el juvenil de Ostrea edulis construye su primera gónada, y en los sucesivos ciclos repro-
ductivos que el animal adulto hace en su historia de vida, la gónada es un órgano que surge, se for-
ma, se desarrolla y permanece en el seno del tejido conjuntivo. Tiene entidad histoanatómica propia 
y es un sistema cerrado dentro de la anatomía del animal, es decir, significando con ello que las 
células germinales macho (espermatogonias) y hembra (ovogonias), siempre están en su interior 
(Fig. 4.4 B; 4.5 A y B; 4.8 A y B) y no se han observado tales células libres en el tejido conjuntivo, 
como ha sido propuesto para Crassostrea gigas (Fabioux, 2004).  
En este estudio, las primeras células de las series gametogénicas masculina y femenina que obser-
vamos en la gónada primaria del animal juvenil y en la gónada del molusco adulto son las esperma-
togonias y las ovogonias, respectivamente; no hemos visto células germinales anteriores a ellas de 
las que pudiesen derivar, como observa y propone Fabioux (2004) para Crassostrea gigas. Por tan-
to, al menos a partir del animal juvenil, en Ostrea edulis la serie gametogénica masculina (SG �) 
comienza con una espermatogonia – que denominamos espermatogonia 1 (Spg1)–  y la serie ga-
metogénica femenina (SG �) arranca con una ovogonia (Ovg); además ambas series gametogénicas 
son independientes entre sí, significando con ello que no se derivan de una célula común a las dos 
que tenga bipotencialidad sexual. De aquí se deduce que la espermatogonia 1 (Spg1) y la ovogo-
nia (Ovg) son las células iniciales fundadoras, respectivamente, de la serie gametogénica masculina 
y de la serie gametogénica femenina, y que deben quedar determinadas durante la embriogénesis 
del animal, para que cuando se forme el juvenil ya esté equipado con estas células germinales. 
Ni en Ostrea edulis, ni en la mayoría de los moluscos bivalvos, se conoce el origen tanto de la 
gónada como de las células de la línea germinal sexual. Opinamos que, para esclarecer estos asun-
tos, hay que rastrear hasta la embriología temprana del animal, y que esta cuestión no se ha aborda-
do en profundidad generando una amplia confusión en la literatura científica. En un intento de dar 
un marco explicativo a nuestros resultados, exponemos a continuación los antecedentes acerca de lo 
que se conoce sobre la embriología de la gónada y de las líneas germinales sexuales en un molusco 
bivalvo. 
Hasta donde llega nuestra información, sólo Farris H. Woods (Woods, 1931) ha hecho un estudio 
extenso, profundo y minucioso acerca del origen embrionario de las células de la línea germinal 
sexual en un molusco bivalvo; también este autor fue el primero en preocuparse por el esclareci-
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miento de los factores determinantes de tal línea germinal en el embrión y de utilizarlos como 
marcadores para detectar el surgimiento de las células de línea germinal para seguirlas hasta su 
ubicación final en el esbozo de la gónada que se forma en el embrión (Woods, 1932). Asímismo, 
este autor, establece cómo y cuando se forma la gónada en el embrión, distinguiendo claramente 
entre lo que es la estructura de la gónada y lo que son las células de la línea germinal sexual que 
están en su seno. Woods realizó ambos trabajos en el molusco bivalvo ambisexual de agua dulce 
Sphaerium striatinum. 
Al estudiar la embriogénesis de las células germinales sexuales en dicho molusco, Woods (Woods, 
1931) establece claramente que sus líneas germinales masculina y femenina se originan durante la 
embriogénesis temprana del animal formando dos grupos de células germinales primordiales 
que: a) no tienen un origen embrionario mesodérmico, sino que tienen un origen común con el me-
sodermo, porque tanto ambos grupos de células germinales, como parte del mesodermo, se originan 
a partir de un micrómero que él denomina el micrómero d.4 (M) ó célula M. Esta célula da origen 
a ambas líneas germinales así como a parte del mesodermo; b) ambos grupos de células germinales 
aparecen durante la blastulación del embrión, y en la gastrulación ya están formados; c) las células 
germinales de cada grupo son sexualmente unipotenciales, un grupo origina la línea germinal mas-
culina, y el otro origina la línea germinal femenina, pero el autor no es capaz de pronosticar qué 
grupo de células germinales origina a cual línea germinal; d) aunque ambas líneas germinales pro-
ceden de la célula M, son independientes entre sí desde el momento en que se forman; e) en la 
gastrulación del embrión, momento en que empieza la formación de la gónada, las dos líneas ger-
minales, masculina y femenina, ya están formadas y son independientes; f) no encuentra diferencias 
citológicas entre las células germinales primordiales y las espermatogonias y las ovogonias que, 
posteriormente, tendrá el individuo adulto, sólo observa que estas células tienen menor tamaño que 
las células germinales primordiales; o sea, que las espermatogonias y las ovogonias son, de hecho, 
células germinales primordiales; lo que claramente significa que las espermatogonias y las ovogo-
nias son tejido germinal embrionario indiferenciado que está presente en el animal adulto. 
Del trabajo de este autor se desprende que: a) cuando se origina la larva trocófora, las líneas ger-
minales masculina y femenina ya se han producido y son independientes entre sí y, además, ya se 
está formando el esbozo de la gónada, esbozo que contiene a las células germinales primordiales de 
ambas líneas germinales; b) la gónada es un órgano anatómico cerrado que contiene en su interior a 
las espermatogonias y a las ovogonias, y ya está formado en el embrión en el nivel de desarrollo de 
larva trocófora; c) las paredes fibroblásticas que formarán tanto el canal genital como los gonoduc-
tos son de origen mesodérmico; d) las espermatogonias y las ovogonias no son de origen me-
sodérmico sino que tienen un principio común con él; por tanto, la línea germinal sexual es una 
línea celular embrionaria en sí misma, además y aparte de las hojas embrionarias ectodermo, me-
sodermo y endodermo; e) en el interior de la gónada hay células mesodérmicas y, además hay fi-
broblastos que son de origen mesodérmico. Opinamos que los resultados que presenta esta tesis 
sobre el desarrollo tanto de la gónada primaria, por el individuo juvenil, como el de las sucesivas 
gónadas por el individuo adulto de Ostrea edulis, pueden recibir explicación a partir de estos 
hallazgos de Woods (Woods, 1931) en Sphaerium striatinum. 
También fue Woods (Wood, 1932) el primero en establecer un marcador citológico para detectar 
la formación de las células de la línea germinal sexual en el embrión, este consistía en un conjunto
de mitocondrias presentes en el ovocito sin fecundar, lo que denominó nube mitocondrial. Ahora 
sabemos que, además de las mitocondrias, esta nube está compuesta por otros elementos celulares, 
tanto las mitocondrias, como los elementos celulares –que ahora describiremos– se incluyen ac-
tualmente en la denominada hipótesis de la preformación, que trata de explicar la determinación 
de la línea germinal sexual en el embrión. 
La determinación de la línea germinal durante la embriogénesis de un animal se ha estudiado en 
invertebrados y en vertebrados, y actualmente hay dos hipótesis para interpretar los datos disponi-
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bles: la hipótesis de la epigénesis y la hipótesis de la preformación (Extavour & Akam, 2003, revi-
sión). La hipótesis de la epigénesis trata de explicar la determinación de la línea germinal en las 
especies cuyos ovocitos no tienen plasma germinal, o no se ha observado con claridad, como es el 
caso de los vertebrados.  
La hipótesis de la preformación pretende explicar las observaciones realizadas en la mayoría de los 
invertebrados, como es el caso de moluscos, insectos y gusano Caenorhabditis elegans; se funda-
menta en una herencia maternal, y formula que las células de la línea germinal sexual son deter-
minadas en el embrión a partir de un plasma germinal que procede del ovocito antes de ser fe-
cundado. Durante la segmentación del zigoto, los constituyentes de este plasma germinal no se 
distribuyen uniformemente entre todos los blastómeros, sino que pasan en conjunto, prácticamente 
en su totalidad, de unos determinados blastómeros a otros a lo largo de una línea particular de 
blastómeros hasta un blastómero concreto que produce la línea germinal.  
Este plasma germinal es una región citoplasmática concreta y yuxtaperinuclear del ovocito que con-
tiene organelas (mitocondrias, retículo endoplasmático rugoso, fracciones del aparato de Golgi), 
ribosomas, transcritos de ARNm y proteínas específicas procedentes de estos ARNm. Fue Farris 
Woods (Woods, 1932) quien, en Sphaerium striatinum, primero identificó a las mitocondrias como 
componente de este plasma germinal, y las utilizó como marcador para rastrear el tránsito del plas-
ma germinal desde el ovocito, y por los blastómeros de la segmentación del zigoto, hasta llegar al 
micrómero d.4, que origina la línea germinal o las líneas germinales.  
La región del plasma germinal existente en el citoplasma del ovocito sin fecundar origina una es-
tructura citoplasmática que se tiñe, identifica y diferencia claramente mediante adecuadas técni-
cas histológicas para microscopía óptica. Así lo hizo el embriólogo E.G. Balbiani en 1864, quien la 
estudió extensamente en los ovocitos de arácnidos y de miriápodos (Balbiani, 1864), aunque no 
describió sus componentes organelares ni moleculares, asunto que varios autores realizaron poste-
riormente (Kloc, M. et al. 2004b, revisión). Actualmente, esta estructura se denomina principalmen-
te cuerpo de Balbiani, o cuerpos de Balbiani en el caso de que la estructura se observe fragmen-
tada en el ovocito, como con frecuencia ocurre. Los cuerpos de Balbiani también se denominan en 
la literatura, como: cuerpos densos, cuerpos cromatoides, nube mitocondrial, "nuage", cuerpos vite-
linos y núcleos vitelinos (De Smedt et al, 2000; Extavour y Akam, 2003, revisión; Kloc et al, 
2004a; Kloc et al, 2004b, revisión). 
En los cuerpos de Balbiani de varias especies de invertebrados se han encontrado genes determinan-
tes de la línea germinal, sus transcritos de ARNm y las proteínas que éstos codifican, entre ellos el 
gen vasa, el ARNm vasa y la proteína vasa (Extavour y Akam, 2003, revisión; Kloc et al, 2004b, 
revisión). En el bivalvo Crassostrea gigas se ha encontrado un homólogo del gen vasa, pero no se 
han descrito cuerpos de Balbiani (Fabioux, 2004b,c). 
Con todo esto se deduce que la presencia de cuerpos de Balbiani en los ovocitos sin fecundar, 
libres o aún en la gónada, es un indicador de que esa especie determina la línea o las líneas germina-
les sexuales mediante un proceso de preformación.  
Así opinamos que podría suceder en Ostrea edulis, ya que los ovocitos vitelogénicos y postvite-
logénicos de Ostrea edulis muestran cuerpos de Balbiani (Fig. 4.1); estos se localizan en la región 
yuxtaperinuclear del citoplasma, tienen forma de barra y se tiñen de rojo. Este color se debe a que la 
tinción tricrómica da este color a las estructuras celulares que contienen elevada cantidad de ácidos 
nucleicos (ADN, ARN), como es el caso de los cromosomas y nucleolo, con lo que la tinción roja 
de los cuerpos de Balbiani podría indicar la presencia de ARNm y de ribosomas en ellos.  
Normalmente, los cuerpos de Balbiani constituyen una nube que rodea total o parcialmente al 
núcleo, pero como resultado del procesado de la muestra para histología, tinción y corte, dicha nube 
se fragmenta, así, dependiendo del plano de la sección, en las preparaciones se pueden observar 
ninguna, una o más fracciones. 
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miento de los factores determinantes de tal línea germinal en el embrión y de utilizarlos como 
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que: a) no tienen un origen embrionario mesodérmico, sino que tienen un origen común con el me-
sodermo, porque tanto ambos grupos de células germinales, como parte del mesodermo, se originan 
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ambas líneas germinales; b) la gónada es un órgano anatómico cerrado que contiene en su interior a 
las espermatogonias y a las ovogonias, y ya está formado en el embrión en el nivel de desarrollo de 
larva trocófora; c) las paredes fibroblásticas que formarán tanto el canal genital como los gonoduc-
tos son de origen mesodérmico; d) las espermatogonias y las ovogonias no son de origen me-
sodérmico sino que tienen un principio común con él; por tanto, la línea germinal sexual es una 
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componente de este plasma germinal, y las utilizó como marcador para rastrear el tránsito del plas-
ma germinal desde el ovocito, y por los blastómeros de la segmentación del zigoto, hasta llegar al 
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La región del plasma germinal existente en el citoplasma del ovocito sin fecundar origina una es-
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Fig. 4.1. A: Cuerpo de Balbiani en un ovocito vitelogénico tardío. B: Cuerpo de Balbiani en un ovocito post-
vitelogénico. 
 
Se conocen varios genes que intervienen en la determinación de las líneas germinales sexuales du-
rante la embriogénesis de vertebrados y de invertebrados (Williamson y Lehmann, 1996; Saffman y 
Lasko, 1999; Wylie, 1999; Raz, 2000; Extavour y Akam, 2003). La función de estos genes es de-
terminar qué células van a realizar la meiosis, es decir las que van a desarrollar gametos. Sin em-
bargo, para la mayoría de estos organismos se ignoran los genes que especifican el género sexual, o 
sea, que determinan qué células germinales producirán espermatogonias y cuales originarán ovogo-
nias. 
Si las líneas germinales sexuales de Ostrea edulis siguen el patrón de desarrollo embrionario de 
Sphaerium striatinun (Woods, 1931), en el juvenil de este molusco la separación de las dos líneas 
sexuales, masculina y femenina, ya está establecida desde el estadio embrionario de larva trocófo-
ra  a través de las células germinales primordiales y, por tanto, antes del inicio del primer desarrollo 
gonadal que realiza el individuo juvenil. De esto se hablará más ampliamente en el capítulo Series 
Gametogénicas. 
Las células germinales primordiales sólo tienen vida embrionaria y, en el caso de un molusco ambi-
sexual como Ostrea edulis, son las que originarán, mediante diferenciación sexual y también duran-
te la embriogénesis, las espermatogonias y las ovogonias (gonias, ambas). Las gonias son las célu-
las fundadoras de las series gametogénicas, es decir, son el primer eslabón celular hacia el desarro-
llo de los gametos. Hay una gonia (espermatogonia) que generará la serie gametogénica macho, y 
otra gonia (ovogonia) que producirá  la serie gametogénica hembra. En la Fig. 4.2 se muestra un 
esquema que ilustra la probable secuencia de formación de las espermatogonias y de las ovogonias 
durante la embriogénesis de Ostrea edulis. 
Esperma-
togonias 
Fig. 4.2. Ilustración de la probable secuencia de formación de las espermatogonias y de las ovogonias duran-















Morfogénesis de la gónada 
A lo largo de toda su vida, y desde que el molusco hace su primera gónada, los individuos de Os-
trea edulis siempre mantienen un reservorio de gonias iniciales, macho y hembra, adosadas a las 
paredes fibroblásticas de los folículos y del canal gonadal, que aseguran la capacidad de generar 
tanto series gametogénicas macho como hembra. 
 
4.2 Morfogénesis de la gónada 
En Ostrea edulis, la gónada se ubica y se desarrolla en el espacio gonadal (Fig. 4.6) y en el seno del 
tejido conjuntivo, tiene una entidad histoanatómica propia y es un sistema cerrado, es decir, una vez 
formada, la gónada no recibe células germinales desde regiones anatómicas externas a la misma. La 
gónada se encuentra situada entre el canal genital (constituyente, asímismo, de la gónada) y la 
glándula digestiva (hepatopáncreas); el manto rodea a la gónada por la parte externa del canal geni-
tal, y la gónada, a su vez, recubre a la glándula digestiva (Fig. 4.3. A). 
Cuando comienza el desarrollo de la primera gónada, ésta consiste en una serie de canales tubulares 
interconectados, llamados canales genitales, que se extienden en el tejido conjuntivo entre el manto 
y la glándula digestiva, observación que ya ha sido descrita en Ostrea lurida (Coe, 1931, 1932a, 
1934; 1943a) y, también, en Ostrea edulis (Cole, 1942). Asímismo, ambos autores, y para dichas 
especies, describen la existencia de lo que denominan tejido conectivo vesicular, que actualmente 
nombramos como células vesiculares (VC). En nuestros resultados se observan estas células VC en 
el espacio gonadal y se muestran en las Fig. 4.3 B, 4.4 B, 4.5, 4.7 A y 4.8 A. También en Crassos-
trea gigas se ha descrito la existencia de células VC en lo que nosotros denominamos espacio gona-
dal (Franco et al, 2008). 
Los canales genitales están formados por un epitelio ciliado, y en parte secretor, en su región exter-
na y próxima al manto, y por una pared fibroblástica y aciliada en la región más próxima al espacio 
gonadal (Fig. 4.2. B). En Crassostrea gigas estos canales son continuos, y forman un anillo tridi-
mensional continuo alrededor del espacio gonadal; sin embargo, en Ostrea edulis, los canales de 
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Fig. 4.3. A: Morfogénesis de la gónada de Ostrea edulis antes del primer desarrollo gametogénico. Posición 
y discontinuidad del canal genital (CG). B: Detalle del canal genital de Ostrea edulis sin desarrollo game-
togénico. CG: Canal genital; EpC: Epitelio ciliado del canal genital; EpFb: Epitelio de fibroblastos; G: Espa-
cio gonadal con células vesiculares (VC); HP: Hepatopáncreas (glándula digestiva); M: Manto. 
 
Cuando el juvenil de Ostrea edulis forma su primera gónada, comienza produciendo simultánea-
mente dos estructuras: el sistema de canales genitales y un conglomerado celular que denominamos 
masa celular conjuntiva (MCC). El primero ya lo hemos descrito, y la MCC es un conglomerado 
celular de aspecto conjuntivo que aflora en el interior de los canales genitales, está constituido por 
fibroblastos y células de apariencia mesodérmica, y en su seno hay espermatogonias primarias 
(Spg1) y ovogonias (Ovg) (Fig. 4.4 A y B; Fig. 4.8 A y B). 
La formación de la primera gónada por el individuo juvenil podría ser una continuación del esbo-
zo gonadal que ya se constituyó durante la vida embrionaria del molusco (estadio de larva velígera), 
en el caso de que se reproduzca la situación ya demostrada en el esbozo gonadal que forma Sphae-
rium striatinum (Woods, 1931); y parece que así ocurre, por las siguientes razones: a) el esbozo 
gonadal es un sistema cerrado, y la formación de la primera gónada también lo es; b) las paredes de 
la gónada en el esbozo gonadal están constituidas por fibroblastos, y la pared interior de los canales 
genitales también lo está; c) en el interior del esbozo gonadal hay células mesodérmicas, y en la 
MCC hay fibroblastos y células de aspecto mesodérmico; d) en el seno del mesodermo del esbozo 
gonadal están las espermatogonias y las ovogonias, y en la MCC también hay espermatogonias y 
ovogonias; e) en el esbozo gonadal no se advierten células germinales que no sean espermatogonias 
y ovogonias, también en la MCC sólo se observan espermatogonias y ovogonias, no habiendo célu-
las germinales anteriores a ellas de las que pudieran proceder; y f) en el esbozo gonadal, las esper-
matogonias y las ovogonias desarrollan vidas independientes entre sí, y lo mismo parecen hacer en 
la MCC. 
Cuando se inicia el desarrollo de la gónada primaria, las espermatogonias y las ovogonias se divi-
den y desarrollan las series gametogénicas masculina y femenina, respectivamente, que no son más 
que el  conjunto de las células en desarrollo que darán lugar a los gametos. 
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Fig. 4.4. A. Disposición de la Masa Celular Conjuntiva en el canal genital de Ostrea edulis. B. Detalle de la 
Masa Celular Conjuntiva, donde se disponen las gonias (espermatogonias y ovogonias). CG: Canal genital; 
EpC: Epitelio ciliado del canal genital; Fb: Fibroblastos; HP: Hepatopáncreas (glándula digestiva); MCC: 
Masa Celular Conjuntiva; VC: Células Vesiculares. 
 
La formación de la gónada y el desarrollo gametogénico son procesos prácticamente simultáneos. 
Para formar la gónada los canales genitales diverticulan a partir de su pared fibroblástica y se eva-
ginan (Fig. 4.5 A y B); estos divertículos crecen y se alargan desde el canal genital hacia el interior 
del espacio gonadal, originando así los folículos gonadales. Cada nueva serie de folículos se dispo-
ne, en el espacio gonadal, entre el canal genital y la glándula digestiva, de forma que los primeros 
folículos son los más cercanos a dicha glándula (Fig. 4.6. y 4.7.). A medida que se forman los folí-
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Figura 4.5. A y B . Diverticulaciones del Canal genital en Ostrea edulis durante la formación de la gónada 
primaria y el primer desarrollo gametogénico. CG: Canal genital; Dt: Divertículos; FG: Folículos gonadales; 
HP: Hepatopáncreas (glándula digestiva); M: Manto con células vesiculares. 
 
El conjunto de series gametogénicas masculinas* constituyen lo que denominamos fase sexual 
masculina*, y el conjunto de series gametogénicas femeninas* componen la fase sexual femeni-
na*. Con cada nuevo desarrollo, maduración y puesta de una o ambas fases sexuales se generarán 
nuevas diverticulaciones y nuevas capas de folículos gonadales que incrementarán el espacio gona-
dal (Fig. 4.5. y Fig. 4.6.). De esta manera es posible intuir la magnitud de la actividad gametogénica 
de un animal según el tamaño del espacio gonadal y el número de capas de folículos gonadales. 
Ostrea edulis tiene capacidad para producir gametos de ambos sexos, es decir, tiene potencialidad 
para desarrollar los dos tipos de series gametogénicas, por lo tanto es bisexual. Hay bivalvos, como 
Pecten maximus (la vieira) y Aequipecten opercularis (la volandeira) que al ser bisexuales pueden 
desarrollar los dos tipos de series gametogénicas, pero siempre lo hacen en diferentes folículos. En 
cambio, Ostrea edulis, al igual que Chlamys varia (la zamburiña) (Iglesias, 2012), desarrolla los dos 
tipos de series gametogénicas en un mismo folículo; este fenómeno se denomina intersexualidad 
(Policansky, 1982). En algunos casos, el desarrollo de los folículos es tan extenso que los folículos 
se crecen en el interior del espacio de la glándula digestiva, intercalados entre sus acinos. 
 
4.3 Evolución (crecimiento) de la gónada 
En el juvenil de Ostrea edulis, cuando inicia el desarrollo de su primera gónada, sólo se observan 
los canales genitales con la MCC en su interior, todavía no hay formación de folículos gonadales, 
éste es un estadio de la gónada que denominamos G0 (Fig. 4.4 A y B). En el seno de la MCC hay 
espermatogonias y ovogonias que proliferan por mitosis (Fig. 4.8 A y B). 
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Fig. 4.6. Esquema del modelo de espacios anatómicos para Ostrea edulis en el que, a efectos de este estudio, 
se formulan los siguientes espacios anatómicos: a) Canal genital; b) Espacio del manto; c) Espacio gonadal; 
d) Espacio de la glándula digestiva. Asímismo, el esquema contempla el desarrollo de un nuevo ciclo game-
togénico, es decir, ya ocurrió la maduración y puesta de la gónada primaria –porque ya existe una capa de 
folículos gonadales- y están prosperando nuevas series gametogénicas (representado por el entramado). 
También se representa la formación de folículos gonadales, mediante diverticulación, a partir del canal geni-
tal. Dt: Divertículo; FG: Folículos gonadales. 
 
 
Fig. 4.7. A. Imagen real del desarrollo de un ciclo gametogénico en la gónada de la ostra plana. CG: Canal 






Espacio Gonadal Glándula Digestiva Manto
 1186
Capítulo 4 
    
Figura 4.5. A y B . Diverticulaciones del Canal genital en Ostrea edulis durante la formación de la gónada 
primaria y el primer desarrollo gametogénico. CG: Canal genital; Dt: Divertículos; FG: Folículos gonadales; 
HP: Hepatopáncreas (glándula digestiva); M: Manto con células vesiculares. 
 
El conjunto de series gametogénicas masculinas* constituyen lo que denominamos fase sexual 
masculina*, y el conjunto de series gametogénicas femeninas* componen la fase sexual femeni-
na*. Con cada nuevo desarrollo, maduración y puesta de una o ambas fases sexuales se generarán 
nuevas diverticulaciones y nuevas capas de folículos gonadales que incrementarán el espacio gona-
dal (Fig. 4.5. y Fig. 4.6.). De esta manera es posible intuir la magnitud de la actividad gametogénica 
de un animal según el tamaño del espacio gonadal y el número de capas de folículos gonadales. 
Ostrea edulis tiene capacidad para producir gametos de ambos sexos, es decir, tiene potencialidad 
para desarrollar los dos tipos de series gametogénicas, por lo tanto es bisexual. Hay bivalvos, como 
Pecten maximus (la vieira) y Aequipecten opercularis (la volandeira) que al ser bisexuales pueden 
desarrollar los dos tipos de series gametogénicas, pero siempre lo hacen en diferentes folículos. En 
cambio, Ostrea edulis, al igual que Chlamys varia (la zamburiña) (Iglesias, 2012), desarrolla los dos 
tipos de series gametogénicas en un mismo folículo; este fenómeno se denomina intersexualidad 
(Policansky, 1982). En algunos casos, el desarrollo de los folículos es tan extenso que los folículos 
se crecen en el interior del espacio de la glándula digestiva, intercalados entre sus acinos. 
 
4.3 Evolución (crecimiento) de la gónada 
En el juvenil de Ostrea edulis, cuando inicia el desarrollo de su primera gónada, sólo se observan 
los canales genitales con la MCC en su interior, todavía no hay formación de folículos gonadales, 
éste es un estadio de la gónada que denominamos G0 (Fig. 4.4 A y B). En el seno de la MCC hay 




Fig. 4.6. Esquema del modelo de espacios anatómicos para Ostrea edulis en el que, a efectos de este estudio, 
se formulan los siguientes espacios anatómicos: a) Canal genital; b) Espacio del manto; c) Espacio gonadal; 
d) Espacio de la glándula digestiva. Asímismo, el esquema contempla el desarrollo de un nuevo ciclo game-
togénico, es decir, ya ocurrió la maduración y puesta de la gónada primaria –porque ya existe una capa de 
folículos gonadales- y están prosperando nuevas series gametogénicas (representado por el entramado). 
También se representa la formación de folículos gonadales, mediante diverticulación, a partir del canal geni-
tal. Dt: Divertículo; FG: Folículos gonadales. 
 
 
Fig. 4.7. A. Imagen real del desarrollo de un ciclo gametogénico en la gónada de la ostra plana. CG: Canal 
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Fig. 4.8. A y B. Masa celular conjuntiva en el seno del canal genital conteniendo gonias (espermatogonias y 
ovogonias) como tales y  en proliferación (mitosis). Obsérvense las mitosis (M) (profase, en A; y metafase, 
en B). G: gonia (ovogonia) FB: Fibroblasto; M: mitosis ; MCC: Masa celular conjuntiva; VC: Células 
Vesiculares. 
 
Cuando continúa el desarrollo gonadal, las gonias (espermatogonias y ovogonias) prosiguen multi-
plicándose por mitosis y, también, aumenta el contenido celular de la MCC, agrandándose así el 
espacio interno del canal genital (Fig. 4.8.). A continuación, el canal, por su pared de fibroblastos, 
empieza a diverticular (Fig. 4.5. A). En el interior de estos divertículos se disponen las células de la 
masa celular conjuntiva y las series gametogénicas en desarrollo. A este estadio de la gónada lo 
denominamos Gónada primaria o G1. A medida que surgen nuevos folículos, el espacio gonadal, 
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entre el canal genital y la glándula digestiva, se incrementa progresivamente. Las células germinales 
de las capas más internas de los folículos gonadales y del canal genital están en una fase de desarro-
llo más avanzada que las que están cercanas a sus respectivas paredes. En la gónada primaria, la 
fase sexual que primero se desarrolla a madurez es la masculina, por ello Ostrea edulis es una espe-
cie ambisexual protándrica. 
Dentro de un mismo ciclo reproductivo (1 año) pueden completarse varias fases sexuales, signifi-
cando con ello el desarrollo y puesta de dos o tres fases sexuales, con lo que una gónada primaria 
puede tener varias capas de folículos gonadales. Cuando se producen dos o tres fases sexuales, al-
ternan su sexos, pero el proceso siempre empieza por el desarrollo de la fase sexual masculina. 
El final del primer ciclo reproductivo viene marcado por la entrada de los animales en reposo, o 
época de inactividad reproductora. Al reinicio de la gametogénesis, en el periodo reproductivo si-
guiente, las series gametogénicas de las fases sexuales se desarrollan tanto en el canal genital como 
en los folículos gonadales. En el canal genital se forman nuevos divertículos que generarán nuevos 
folículos. A este estadio de la gónada lo denominamos Gónada secundaria o G2. 
 
4.4 Tejido de reserva 
Los individuos de Ostrea edulis tienen un tejido conjuntivo vesicular, formado por células vesicu-
lares (VC), que se encuentra en el manto, el espacio gonadal y el espacio de la glándula digestiva. 
Estas células sintetizan, almacenan y movilizan reservas bioenergéticas (glucógeno y triglicéridos, 
principalmente) que son utilizadas para el desarrollo de la gametogénesis, tanto masculina como 
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4.5 Discusión 
En resumen: 
a) La gónada de Ostrea edulis es un sistema cerrado y las células germinales sólo están en su 
interior. No hay células germinales en otras regiones de la anatomía del molusco. 
b) Las espermatogonias primarias (Spg1) y las ovogonias son las primeras células germina-
les de las series gametogénicas  que hay tanto en el individuo juvenil, que hace su primera 
gónada, como en los individuos adultos. No se han encontrado células germinales anteceden-
tes a las espermatogonias primarias y a las ovogonias de las que éstas puedan derivar. 
c) Las espermatogonias primarias y las ovogonias tienen orígenes celulares independientes, 
o sea, no proceden de una estirpe celular común a ambas. 
d) Las espermatogonias primarias y las ovogonias son las células fundadoras, y producen, 
respectivamente, las series gametogénicas masculina y femenina. 
e) Los desarrollos de las series gametogénicas masculinas y las series gametogénicas femeni-
nas son independientes entre sí. 
f) Los individuos de Ostrea edulis tienen células vesiculares (VC), que se encuentran en el 
manto, en el espacio gonadal y en el espacio de la glándula digestiva. También hay células 
VC en el interior de la gónada, pero son muy escasas. 
g) Durante el primer ciclo reproductivo de los individuos de Ostrea edulis, desde que se inician 
la gonadogénesis y la gametogénesis hasta el período de reposo, se desarrolla la gónada 
primaria. Durante el segundo ciclo reproductor, desde el primer período de reposo hasta el 
segundo, se desarrolla la gónada secundaria. Durante el tercer ciclo reproductor se desarro-
lla la gónada terciaria. Y así sucesivamente, correspondiendo a cada ciclo reproductivo la 
formación de una gónada donde, a su vez, se desarrollan dos o tres fases sexuales con sexo 
alternante. 
h) El número o densidad de capas de folículos gonadales no se corresponde con el número de 
ciclo reproductor, sino con el número de ciclos gametogénicos, es decir, con el número de 
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Líneas germinales y gametogénesis 
5.1 Génesis de las espermatogonias y de las ovogonias 
Ostrea edulis es una especie larvípara, ambisexual*, intersexual* y asincrónica, porque produce 
gametos masculinos y femeninos, lo hace en los mismos folículos, y desarrolla las fases sexuales 
masculina y femenina de modo asincrónico. Y aquí nos plateamos dos preguntas: a) cuál es el ori-
gen de las espermatogonias y de las ovogonias; b) cómo estas estirpes celulares se perpetúan de un 
ciclo reproductivo al siguiente durante la historia de vida de un individuo. 
Ya hemos descrito que la gónada de los individuos de esta especie es un sistema cerrado (epígrafe 
4.2), pero ¿cómo aparecen las espermatogonias y las ovogonias dentro de la gónada? Según seña-
lamos en el epígrafe 4.1, hasta donde llega nuestra información sólo en el bivalvo ambisexual 
Sphaerium striatinum se ha investigado el origen de las espermatogonias y de las ovogonias, así 
como la formación de la gónada, alcanzando la exploración hasta la embriogénesis del molusco 
(Woods, 1931, 1932). En nuestro estudio, hemos investigado la formación de la primera gónada 
(G1) por los juveniles de Ostrea edulis, que ya la hacen a la edad de 3 meses, y lo que se observa es 
que este órgano aparece como un sistema cerrado consistente inicialmente sólo en el canal genital 
(CG) (epígrafes 4.2 y 4.3; Fig. 4.3, 4.4, 4.6) a partir del que, posteriormente, se forman los folículos 
gonadales. 
 
En el interior del canal genital se observa una masa celular de aspecto conjuntivo, que denomina-
mos masa celular conjuntiva (MCC) (Fig. 4.4A) y tiene los siguientes componentes celulares (Fig. 
4.4B, 4.8A y B, 5.3A, 5.5A): 
a) Fibroblastos.- Los fibroblastos son abundantes, y diferenciamos dos tipos según la tinción de su 
núcleo, unos tiñen el núcleo de rojo vivo y otros lo hacen de gris-oscuro (Fig. 4.4B, 4.8A, 
5.3A). 
b) Espermatogonias (Fig. 4.4B, 4.8A y B). 
c) Ovogonias (Fig. 4.4B, 4.8A y B). 
d) No se observan células vesiculares (VC). 
 
Esta masa celular conjuntiva (MCC) transita por el interior del canal genital (CG) y, también, por el 
interior de los folículos gonadales cuando éstos se forman, mediante diverticulación, a partir del 
CG. Cuando el juvenil hace su primera gónada, las espermatogonias y las ovogonias sólo se obser-
van en el seno de la MCC presente tanto en el CG como en los folículos gonadales, y estas estirpes 
celulares no se atisban en ninguna otra región del soma del molusco. Desde que las espermatogo-
nias y las ovogonias aparecen en la MCC se distinguen, y se diferencian entre sí, claramente por 
sus características morfológicas y tintoriales. 
La MCC aparece cuando el molusco hace su primera gónada y, en su historia de vida, cada vez que 
el animal emprende un nuevo ciclo reproductivo; en ambas situaciones, la MCC surge en el canal 
genital, lo coloniza, y desde aquí puebla los folículos gonadales de nueva formación, y repuebla los 
folículos gonadales ya existentes que perduran de un ciclo reproductivo anterior. 
La MCC es el escenario celular a partir del que se desencadenarán todos los procesos celulares de 
formación de las series gametogénicas* (masculina y femenina) y de la fases sexuales* (masculina 
y femenina) de Ostrea edulis. Como ya informamos, ya sea cuando el molusco hace su primera 
gónada, en su primer ciclo reproductivo, o cuando emprende una gónada posterior, en ciclos repro-
ductivos siguientes, en el seno de la MCC aparecen simultáneamente las espermatogonias y las 
ovogonias, y no observamos otras estirpes celulares de línea germinal antecesoras de las que las 
espermatogonias y las ovogonias pudiesen derivar; los tipos celulares que se ven en la MCC son los 
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adulto, las espermatogonias y las ovogonias que surgen en la MCC son los objetos celulares bási-
cos y primarios que originarán, respectivamente, las series gametogénicas masculina (SG) y fe-
menina (SG), así como las fases sexuales masculina (FS) y femenina (FS). Reiteramos que, 
tanto en el molusco juvenil como en el adulto, en la MCC no advertimos células que pudiesen ser 
antecesoras de las espermatogonias y de las ovogonias que en ella observamos. Por razones que 
más adelante explicaremos, a las espermatogonias de la MCC las denominamos espermatogonias 
primarias (Spg1) y a las ovogonias las denominamos, simplemente, ovogonias (Ovg) (Fig. 5.1). 
 
 
Fig. 5.1. Espermatogonias primarias (Spg1) y ovogonias (Ovg) ubicadas en el canal genital (CG). Obsérven-
se dos proliferaciones iniciales de espermatogonias secundarias con reducción de tamaño (PRT), correspon-
dientes a sendas series gametogénicas masculinas (SG). Nótese una posible célula auxiliar (CA) adherida a 
una ovogonia (Ovg). Para una gonia inicial (Spg1) se marcan varios de sus componentes celulares. Ctp: Ci-
toplasma; Gonia i: Gonia inicial, es una espermatogonia primaria (Spg1); Mncl: membrana nuclear; Nclo: 
nucleolo; HHtc: hebras de heterocromatina. 
 
Las Spg1 y las Ovg son estirpes celulares sexuadas independientes entre sí y que, probablemente, 
se originan durante, y provienen de, la embriogénesis del molusco (epígrafe 4.1). Por tanto, Ostrea 
edulis tiene dos líneas germinales separadas e independientes entre sí: una línea germinal masculi-
na y otra femenina. La célula fundadora de la línea germinal masculina es la Spg1, y la célula fun-
dadora de la línea germinal femenina es la Ovg. 
¿Qué función tienen los fibroblastos de la MCC? Los fibroblastos de núcleo rojo tienen una cito-
logía más característica de fibroblasto (célula alargada, citoplasma estrecho, prolongaciones celula-
res) y es posible que se comporten como tales, en el sentido conocido de producir matriz celular, 
incluyendo la elaboración de colágeno, y de tener una función estructural y de sostén. Sin embargo, 
los fibroblastos de núcleo gris-oscuro exhiben menos el perfil fibroblástico típico, son más re-
dondeados, y pensamos, como más adelante expondremos, que estas células podrían devenir en 
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5.2 Origen de la gónada y procedencia de la masa celular conjuntiva (MCC) 
A la edad de tres meses los individuos de Ostrea edulis ya producen gónada con MCC en su inter-
ior, pero ¿de dónde proceden ambas, cómo surgen en el animal juvenil? Opinamos que ambas son 
la continuación desarrollada de los procesos de gonadogénesis y de formación de las células germi-
nales (Spg1 y Ovg) que se iniciaron durante la embriogénesis del molusco. Conforme a la informa-
ción actual de que disponemos, el desarrollo embrionario de Ostrea edulis está sin estudiar, pero si 
asumimos, como orientación, el estudio del desarrollo embrionario de Sphaerium striatinum (Wo-
ods, 1931, 1932), sería posible que en Ostrea edulis ocurriera lo siguiente: 
a) Cuando el individuo está en el estadio de larva trocófora ya se ha formado el esbozo de la 
gónada que, a su vez, contiene a las espermatogonias primarias (Spg1) y a las ovogonias (Ovg); 
asímismo, incluye células de origen mesodérmico. 
b) Los constituyentes celulares de la MCC que observamos en el juvenil ya están presentes en la 
larva trocófora, porque aquí están las Spg1, las Ovg y las células mesodérmicas, células que, 
opinamos, devendrán en los fibroblastos de núcleo rojo y de núcleo gris-oscuro. 
c) Por tanto, las Spg1 y las Ovg que observamos en la MCC de los individuos juveniles y de los 
adultos son, realmente, células embrionarias –no han perdido su carácter embrionario– que han 
perdurado desde el embrión hasta los individuos juveniles y, desde aquí, hasta los adultos. 
 
Para la ostra del pacífico, Crassostrea gigas, se ha formulado una hipótesis que contempla la exis-
tencia, tanto en los juveniles como en los adultos, de células antecesoras de las espermatogonias y 
de las ovogonias, y a tales células se las ha denominado "germinal stem cells" (GSC) (Fabioux, 
2004a; Fabioux et al., 2004b, 2004c). Según estos autores, tales células se diferenciarían, en los 
juveniles y en los adultos, en espermatogonias y en ovogonias. Opinamos que éste no es el caso en 
Ostrea edulis, en los moluscos de esta especie, ni en los juveniles ni en los adultos, no hemos en-
contrado células antecesoras de las espermatogonias ni de las ovogonias; por tanto, afirmamos que 
los individuos de Ostrea edulis no tienen células tipo GSC. 
 
5.3 Sexualización de las espermatogonias primarias y de las ovogonias 
Las espermatogonias primarias y las ovogonias de  la MCC de los juveniles que producen su prime-
ra gónada ya son células sexualizadas porque, tales células son las fundadoras, respectivamente, de 
las series gametogénicas masculinas y femeninas que originarán los gametos. Y, el proceso de 
sexualización de estas células tuvo que ocurrir durante la embriogénesis del molusco. 
Por tanto, cuando el molusco juvenil elabora su primera gónada ya está equipado, desde su em-
briogénesis, con espermatogonias y con ovogonias y, en nuestra opinión, ni el juvenil ni el adulto 
tienen células antecesoras de las espermatogonias o de las ovogonias. En consecuencia, no hay que 
esperar que en los individuos juveniles y en los adultos ocurran fenómenos de diferenciación celular 
que den lugar a las espermatogonias y a las ovogonias ni, tampoco, a su sexualización. 
 
5.4 Evolución de las espermatogonias primarias y de las ovogonias en el seno de la masa celu-
lar conjuntiva (MCC) 
En las Figuras 4.4B, 4.8A y B, 5.2 A y B se muestra cómo aparecen las espermatogonias primarias 
(Spg1) y las ovogonias (Ovg) en la MCC de un juvenil cuando inicia la formación de su primera 
gónada. En esta etapa las Spg1 y las Ovg pueblan la MCC y en ella tienen una distribución no orde-
nada. Las Spg1 y las Ovg aparecen entre la masa de fibroblastos y parece que cada una de estas 
estirpes celulares lleva un curso de vida individual, es decir, las Spg1 son independientes entre sí y 
de las Ovg y, asímismo, las Ovg son independientes entre sí y de las Spg1. 
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adulto, las espermatogonias y las ovogonias que surgen en la MCC son los objetos celulares bási-
cos y primarios que originarán, respectivamente, las series gametogénicas masculina (SG) y fe-
menina (SG), así como las fases sexuales masculina (FS) y femenina (FS). Reiteramos que, 
tanto en el molusco juvenil como en el adulto, en la MCC no advertimos células que pudiesen ser 
antecesoras de las espermatogonias y de las ovogonias que en ella observamos. Por razones que 
más adelante explicaremos, a las espermatogonias de la MCC las denominamos espermatogonias 
primarias (Spg1) y a las ovogonias las denominamos, simplemente, ovogonias (Ovg) (Fig. 5.1). 
 
 
Fig. 5.1. Espermatogonias primarias (Spg1) y ovogonias (Ovg) ubicadas en el canal genital (CG). Obsérven-
se dos proliferaciones iniciales de espermatogonias secundarias con reducción de tamaño (PRT), correspon-
dientes a sendas series gametogénicas masculinas (SG). Nótese una posible célula auxiliar (CA) adherida a 
una ovogonia (Ovg). Para una gonia inicial (Spg1) se marcan varios de sus componentes celulares. Ctp: Ci-
toplasma; Gonia i: Gonia inicial, es una espermatogonia primaria (Spg1); Mncl: membrana nuclear; Nclo: 
nucleolo; HHtc: hebras de heterocromatina. 
 
Las Spg1 y las Ovg son estirpes celulares sexuadas independientes entre sí y que, probablemente, 
se originan durante, y provienen de, la embriogénesis del molusco (epígrafe 4.1). Por tanto, Ostrea 
edulis tiene dos líneas germinales separadas e independientes entre sí: una línea germinal masculi-
na y otra femenina. La célula fundadora de la línea germinal masculina es la Spg1, y la célula fun-
dadora de la línea germinal femenina es la Ovg. 
¿Qué función tienen los fibroblastos de la MCC? Los fibroblastos de núcleo rojo tienen una cito-
logía más característica de fibroblasto (célula alargada, citoplasma estrecho, prolongaciones celula-
res) y es posible que se comporten como tales, en el sentido conocido de producir matriz celular, 
incluyendo la elaboración de colágeno, y de tener una función estructural y de sostén. Sin embargo, 
los fibroblastos de núcleo gris-oscuro exhiben menos el perfil fibroblástico típico, son más re-
dondeados, y pensamos, como más adelante expondremos, que estas células podrían devenir en 
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5.2 Origen de la gónada y procedencia de la masa celular conjuntiva (MCC) 
A la edad de tres meses los individuos de Ostrea edulis ya producen gónada con MCC en su inter-
ior, pero ¿de dónde proceden ambas, cómo surgen en el animal juvenil? Opinamos que ambas son 
la continuación desarrollada de los procesos de gonadogénesis y de formación de las células germi-
nales (Spg1 y Ovg) que se iniciaron durante la embriogénesis del molusco. Conforme a la informa-
ción actual de que disponemos, el desarrollo embrionario de Ostrea edulis está sin estudiar, pero si 
asumimos, como orientación, el estudio del desarrollo embrionario de Sphaerium striatinum (Wo-
ods, 1931, 1932), sería posible que en Ostrea edulis ocurriera lo siguiente: 
a) Cuando el individuo está en el estadio de larva trocófora ya se ha formado el esbozo de la 
gónada que, a su vez, contiene a las espermatogonias primarias (Spg1) y a las ovogonias (Ovg); 
asímismo, incluye células de origen mesodérmico. 
b) Los constituyentes celulares de la MCC que observamos en el juvenil ya están presentes en la 
larva trocófora, porque aquí están las Spg1, las Ovg y las células mesodérmicas, células que, 
opinamos, devendrán en los fibroblastos de núcleo rojo y de núcleo gris-oscuro. 
c) Por tanto, las Spg1 y las Ovg que observamos en la MCC de los individuos juveniles y de los 
adultos son, realmente, células embrionarias –no han perdido su carácter embrionario– que han 
perdurado desde el embrión hasta los individuos juveniles y, desde aquí, hasta los adultos. 
 
Para la ostra del pacífico, Crassostrea gigas, se ha formulado una hipótesis que contempla la exis-
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los individuos de Ostrea edulis no tienen células tipo GSC. 
 
5.3 Sexualización de las espermatogonias primarias y de las ovogonias 
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tienen células antecesoras de las espermatogonias o de las ovogonias. En consecuencia, no hay que 
esperar que en los individuos juveniles y en los adultos ocurran fenómenos de diferenciación celular 
que den lugar a las espermatogonias y a las ovogonias ni, tampoco, a su sexualización. 
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Fig. 5.2. A. Espermatogonias primarias (Spg1) en el canal genital. Para una Spg1 se señalan los nucleolos y 
un posible cuerpo de Balbiani. B: Ovogonias (Ovg) adosadas a la pared folicular (PF) de un folículo gonadal. 
Se marca un clon (una bola) de espermatocitos primarios que están realizando el proceso de la Meiosis I 
(Spc1-MeI).  Nclo: nucleolo. 
 
Prueba de que las células que identificamos como Spg1 y Ovg en la MCC son tales, es que dichas 
células tendrían que proliferar y, de hecho, encontramos figuras de mitosis que, con bastante proba-
bilidad, se pueden atribuir a tales células. Hemos encontrado figuras de mitosis en los estadios de 
profase (Fig. 4.8A, 5.3A) y de metafase (Fig. 4.8B, 5.3A). No tenemos la certeza de que tales mito-
sis correspondan a Spg1 o a Ovg, porque hay otras células, como los fibroblastos, que también pro-
liferan, pero el espacio mitótico nos puede orientar. Vemos que el espacio mitótico es del tamaño 
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que se corresponde con el de las Spg1 y las Ovg, porque los fibroblastos son más pequeños que 
tales células; por tanto, es probable que las mitosis que mostramos conciernan a Spg1 o a Ovg. 
 
 
Fig. 5.3. Masa celular conjuntiva (MCC) en el interior del canal genital. Se señalan las espermatogonias pri-
marias (Spg1), las ovogonias (Ovg), los fibroblastos (Fb) y las figuras de mitosis. Una mitosis está en profa-
se (M-Pro) y la otra en metafase (M-Met); por el tamaño del espacio mitótico, estas mitosis pueden ser de 
espermatogonias primarias o de ovogonias. 
 
Al  principio de la formación de la MCC, las Ovg, además de proliferar, inician el proceso de meio-
sis, quedando frenadas en el estadio de profase de la Meiosis I (MeI); de hecho, hemos observado 
ovocitos previtelogénicos muy iniciales; en cambio, las Spg1 son más tardías en empezar la marcha 
de la formación de gametos. 
 
5.5 Composición de la masa celular conjuntiva (MCC) en espermatogonias primarias y en 
ovogonias 
Las Spg1 y las Ovg que pueblan la MCC surgen en oleadas de cohortes, y las cantidades numéricas 
de cada uno de estos tipos celulares pueden diferir bastante tanto en un individuo como entre indi-
viduos. Esta relación entre las cantidades de Spg1 y de Ovg que emergen en la MCC afecta decisi-
vamente a la cuantía de las series gametogénicas masculinas y femeninas que va a desarrollar el 
molusco, lo que, a su vez, repercute globalmente en la cantidad de fase sexual masculina y feme-
nina que finalmente tendrá el animal; es decir, en un individuo la carga de Spg1 y de Ovg que tiene 
la MCC determina el número de las series gametogénicas para cada uno de sus dos sexos, así como 
la cantidad de fase sexual masculina o femenina que producirá. 
Como consecuencia de lo dicho, en los individuos de Ostrea edulis hemos encontrado las siguientes 
situaciones de predominio entre las fases sexuales masculina y femenina: a) individuos que mues-
tran un predominio alto de la fase sexual masculina sobre la femenina. Esta condición ocurre prin-
cipal y frecuentemente en animales juveniles que producen su primera gónada; b) moluscos donde 
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nina tiene un alto predominio sobre la masculina, generando así la percepción de que el molusco es 
una "hembra pura". Esta situación la hemos observado, en un porcentaje del 20%, en individuos 
juveniles que hacen su primera gónada. Esta circunstancia de "hembra pura" no se opone a la reali-
dad ambisexual del molusco, porque la fase sexual masculina, aunque muy escasa, está presente. 
 
5.6 Espermatogénesis y serie gametogénica masculina 
Una vez que las espermatogonias primarias (Spg1) y las ovogonias (Ovg) aparecen en la masa celu-
lar conjuntiva (MCC), que circula por el canal genital y por los folículos gonadales, parece que cada 
una de las células de estas estirpes celulares emprende una vida propia e independiente de las de-
más. Las espermatogonias primarias y las ovogonias son células que tienen un componente de ines-
tabilidad que les hace desencadenar un proceso de evolución celular que resulta en la producción de 
células estables –los gametos–, que en el caso de las espermatogonias son los espermatozoides, y en 
el caso de las ovogonias son los huevos. El proceso de producción de espermatozoides a partir de 
una espermatogonia primaria se denomina espermatogénesis, y al de producción de huevos a partir 
de una ovogonia se le llama ovogénesis. 
 
 
Figura 5.4. Esquema que ilustra las estirpes celulares y la secuencia de procesos celulares que se proponen 
para la espermatogénesis y el desarrollo de la serie gametogénica masculina (SG�) de Ostrea edulis. 
 
Cuando una espermatogonia primaria emprende una espermatogénesis produce lo que denomina-
mos una serie gametogénica masculina* (SG�). Una serie gametogénica masculina la inicia una 
espermatogonia primaria y finaliza con la producción de espermatozoides, y comprende, de forma 
secuencial, todas las estirpes celulares que surgen en la cadena de producción de los espermatozoi-
des, así como todos los procesos celulares que intervienen. En un folículo gonadal hay tantas series 
gametogénicas masculinas como espermatogonias primarias que las producen, resultando que la 
relación es 1 espermatogonia primaria : 1 serie gametogénica masculina. En la Figura 5.4 se 
ilustra con un esquema la serie gametogénica masculina que proponemos para la espermatogénesis 
de Ostrea edulis y que, a continuación, pasamos a describir. 
La célula fundadora y productora de una serie gametogénica masculina (SG�) es la espermatogonia 
primaria (Spg1), pero para que una Spg1 origine una SG� tiene que comprometerse a hacerlo, y 
antes de ello las Spg1 se multiplican por mitosis (Fig. 5.3) generando así un proceso de amplifica-
ción de las Spg1; además, incluso, las Spg1 pueden entrar en latencia; esta latencia hace que una 
fracción de las Spg1 pase desde una fase sexual masculina a la siguiente fase sexual masculina (Fig. 
5.4 y 5.5 A). 
 8 




Fig. 5.5. A. Grupo de espermatogonias primarias (Spg1) en el canal genital (CG). B. Se muestran varios clo-
nes de espermatogonias secundarias (c/Spg2) en desarrollo que están haciendo proliferación con reducción 
de tamaño (PRT); nótese que estos clones están rodeados por fibroblastos (Fb). C. Se presenta un clon de 
espermatogonias secundarias (c/Spg2-M), en el seno de una PRT en formación, cuyas células están haciendo 
mitosis, nótese la sincronización de las mitosis en el seno del clon, la mayoría están en profase; asímismo, 
obsérvese que el clon está rodeado por fibroblastos (Fb); en la base del clon, y adheridos a la pared folicular 
(PF) se muestran ovogonias (Ovg) y un ovocito previtelogénico (Ovp). 
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Cuando una espermatogonia primaria (Spg1) se compromete a desarrollar una espermatogénesis y, 
por tanto, a originar una SG, el primer paso que realiza consiste en ejecutar una serie secuencial 
de mitosis de proliferación con reducción de tamaño, que denominamos PRT (proliferación con 
reducción de tamaño). El proceso de PRT consiste en una secuencia de mitosis donde las células 
hijas de cada división, aún siendo espermatogonias, tienen menor tamaño que su progenitora, con lo  
cual se reduce progresivamente el tamaño de las células hijas. Así, después de un número de mitosis 
(8-10 divisiones) se produce un clon de espermatogonias pequeñas que contiene 256-1024 célu-
las, respectivamente. En cada mitosis, y desde la primera que realiza la Spg1 comprometida, las 
células hijas no se independizan (la citoquinesis es incompleta)  sino que quedan unidas entre sí por 
puentes citoplasmáticos; de este modo, al final de una PRT se produce un conjunto de espermato-
gonias pequeñas, todas unidas entre sí, que denominamos clon de espermatogonias (Fig. 5.5 B). 
Cada espermatogonia que surge de un nivel numérico de mitosis en una PRT podríamos nombrarla 
secundaria, terciaria,..., y así sucesivamente, pero, para aligerar la nomenclatura, a todas las esper-
matogonias que se forman en una PRT, independientemente del nivel de mitosis donde surgen, las 
denominamos espermatogonias secundarias (Spg2), y al grupo final de espermatogonias pequeñas 
que produce una PRT lo denominamos clon de espermatogonias secundarias (c/Spg2); queda 
aquí explicado el por qué a las espermatogonias primarias (Spg1) las nombramos así, y debíamos 
esta aclaración porque en epígrafes anteriores (epígrafe 4.1, 4.4, 5.1, 5.2, 5.3, 5.4, 5.5) hemos utili-
zado esta denominación para referirnos a tal estirpe celular sin explicar el por qué, y allí no se hizo 
porque el contexto del epígrafe no era el apropiado; las Figuras 5.1, 5.5B, 5.5C y 5.6 muestran pro-
cesos de PRT en diferentes estadios de desarrollo, así como clones de espermatogonias secundarias 
(Spg2). Acorde a lo expuesto, consideramos que en la serie gametogénica masculina sólo hay dos 
clases de espermatogonias: la espermatogonia primaria (Spg1) –fundadora de la serie– y las es-
permatogonias secundarias (Spg2). 
Cuando una PRT se está formando como consecuencia de las mitosis sucesivas que realizan sus 
Spg2, hay una sincronización muy alta entre las mitosis que realizan estas células, e incluso entre 
los estadios de cada una de las mitosis (Fig. 5.5 C). 
Una PRT es iniciada por una Spg1 comprometida y, realmente, es un proceso de amplificación de 
espermatogonias, pero es un proceso de amplificación particular; y lo es porque parece que es un 
proceso que “conserva memoria” del número de mitosis que se realizan, de tal modo que después de 
un determinado número de mitosis, la siguiente división que harán las espermatogonias será una 
meiosis; o sea, finalizada una PRT, las espermatogonias producidas entran en meiosis, con lo cual 
la PRT es la antesala del proceso de meiosis. A las últimas espermatogonias producidas en una PRT 
que, en lugar de hacer una mitosis, entran en meiosis se las denomina espermatocitos primarios 
(Spc1) cuando realmente han iniciado el proceso meiótico. Según esto, un clon de Spg2 (c/Spg2) 
deviene en un clon de espermatocitos primarios (c/Spc1) (Fig. 5.4); un clon de Spc1 se muestra en 
la Figura 5.6. 
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Fig.5.6. Clon de espermatocitos primarios (Spc1), y varios clones de espermatogonias secundarias (c/Spg2) 
que están iniciando su desarrollo. El clon de espermatocitos primarios está rodeado por fibroblastos (Fb). PF: 
pared folicular. 
 
Cuando una Spg1 inicia la espermatogénesis inaugura la formación de una estructura PRT que se 
mantiene hasta la formación de los espermatozoides. Esta estructura se agranda conforme aumenta 
el número de Spg2, se mantiene y, además, evoluciona a medida que sus células experimentan el 
proceso meiótico y, finalmente, la espermiogénesis para producir los espermatozoides. Por tanto, 
una PRT es la unidad estructural y funcional de la espermatogénesis, es una estructura histológica 
independiente y transitoria en cuyo seno ocurre toda la espermatogénesis. La PRT tiene una forma, 
un aspecto, unos constituyentes celulares y un dinamismo celular. La forma es esférica o levemente 
elipsoidal, lo que hace que reciba el nombre de bola ("ball", inglés), aplicado a estadios avanzados 
de su desarrollo, hablándose entonces de "bola de espermátidas" (spermatid-ball) y de "bola de es-
permatozoides o de esperma" (sperm-ball), véanse las Figuras 5.1, 5.5 B, 5.5 C, 5.6, 5.7, 5.8, 5.9, 
5.10, 5.11, y 5.14 A. Cuando una PRT se inicia, al principio su tamaño es pequeño y sus Spg2 son 
grandes, pero a medida que el número de sus Spg2 aumenta, éstas son más pequeñas y el tamaño de 
la PRT crece. 
El aspecto de la PRT cambia conforme se transforman las células que la integran, y sus constituyen-
tes son: a) las Spg2, que progresivamente aumentan su número, así como las células que secuen-
cialmente derivan de ellas; b) una red laxa de fibroblastos; c) un material extracelular cementante. 
En el seno de una PRT se desarrolla secuencialmente todo el dinamismo celular en que consiste la 
espermatogénesis, y esta estructura se mantiene cohesionada durante todo este proceso, en ningún 
momento se separan las células que la constituyen; a esta cohesión contribuyen: a) los puentes cito-
plasmáticos laxos (producidos por citoquinesis incompletas); b) la red tridimensional de fibroblas-
tos que rodea y penetra en la estructura; c) un material acelular cementante que se dispone entre las 
células. La presencia de fibroblastos se muestra en las Figuras 5.5 B, 5.5 C, 5.6, 5.9 C. 
Los tenues puentes citoplasmáticos que existen entre las células espermatogénicas de una PRT faci-
litan la comunicación intercelular y hacen que esta estructura se comporte como un sincitio funcio-
nal, lo que resulta en la sincronización celular de los procesos de la espermatogénesis (mitosis, 
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Cuando una espermatogonia primaria (Spg1) se compromete a desarrollar una espermatogénesis y, 
por tanto, a originar una SG, el primer paso que realiza consiste en ejecutar una serie secuencial 
de mitosis de proliferación con reducción de tamaño, que denominamos PRT (proliferación con 
reducción de tamaño). El proceso de PRT consiste en una secuencia de mitosis donde las células 
hijas de cada división, aún siendo espermatogonias, tienen menor tamaño que su progenitora, con lo  
cual se reduce progresivamente el tamaño de las células hijas. Así, después de un número de mitosis 
(8-10 divisiones) se produce un clon de espermatogonias pequeñas que contiene 256-1024 célu-
las, respectivamente. En cada mitosis, y desde la primera que realiza la Spg1 comprometida, las 
células hijas no se independizan (la citoquinesis es incompleta)  sino que quedan unidas entre sí por 
puentes citoplasmáticos; de este modo, al final de una PRT se produce un conjunto de espermato-
gonias pequeñas, todas unidas entre sí, que denominamos clon de espermatogonias (Fig. 5.5 B). 
Cada espermatogonia que surge de un nivel numérico de mitosis en una PRT podríamos nombrarla 
secundaria, terciaria,..., y así sucesivamente, pero, para aligerar la nomenclatura, a todas las esper-
matogonias que se forman en una PRT, independientemente del nivel de mitosis donde surgen, las 
denominamos espermatogonias secundarias (Spg2), y al grupo final de espermatogonias pequeñas 
que produce una PRT lo denominamos clon de espermatogonias secundarias (c/Spg2); queda 
aquí explicado el por qué a las espermatogonias primarias (Spg1) las nombramos así, y debíamos 
esta aclaración porque en epígrafes anteriores (epígrafe 4.1, 4.4, 5.1, 5.2, 5.3, 5.4, 5.5) hemos utili-
zado esta denominación para referirnos a tal estirpe celular sin explicar el por qué, y allí no se hizo 
porque el contexto del epígrafe no era el apropiado; las Figuras 5.1, 5.5B, 5.5C y 5.6 muestran pro-
cesos de PRT en diferentes estadios de desarrollo, así como clones de espermatogonias secundarias 
(Spg2). Acorde a lo expuesto, consideramos que en la serie gametogénica masculina sólo hay dos 
clases de espermatogonias: la espermatogonia primaria (Spg1) –fundadora de la serie– y las es-
permatogonias secundarias (Spg2). 
Cuando una PRT se está formando como consecuencia de las mitosis sucesivas que realizan sus 
Spg2, hay una sincronización muy alta entre las mitosis que realizan estas células, e incluso entre 
los estadios de cada una de las mitosis (Fig. 5.5 C). 
Una PRT es iniciada por una Spg1 comprometida y, realmente, es un proceso de amplificación de 
espermatogonias, pero es un proceso de amplificación particular; y lo es porque parece que es un 
proceso que “conserva memoria” del número de mitosis que se realizan, de tal modo que después de 
un determinado número de mitosis, la siguiente división que harán las espermatogonias será una 
meiosis; o sea, finalizada una PRT, las espermatogonias producidas entran en meiosis, con lo cual 
la PRT es la antesala del proceso de meiosis. A las últimas espermatogonias producidas en una PRT 
que, en lugar de hacer una mitosis, entran en meiosis se las denomina espermatocitos primarios 
(Spc1) cuando realmente han iniciado el proceso meiótico. Según esto, un clon de Spg2 (c/Spg2) 
deviene en un clon de espermatocitos primarios (c/Spc1) (Fig. 5.4); un clon de Spc1 se muestra en 
la Figura 5.6. 
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Fig.5.6. Clon de espermatocitos primarios (Spc1), y varios clones de espermatogonias secundarias (c/Spg2) 
que están iniciando su desarrollo. El clon de espermatocitos primarios está rodeado por fibroblastos (Fb). PF: 
pared folicular. 
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elipsoidal, lo que hace que reciba el nombre de bola ("ball", inglés), aplicado a estadios avanzados 
de su desarrollo, hablándose entonces de "bola de espermátidas" (spermatid-ball) y de "bola de es-
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grandes, pero a medida que el número de sus Spg2 aumenta, éstas son más pequeñas y el tamaño de 
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El aspecto de la PRT cambia conforme se transforman las células que la integran, y sus constituyen-
tes son: a) las Spg2, que progresivamente aumentan su número, así como las células que secuen-
cialmente derivan de ellas; b) una red laxa de fibroblastos; c) un material extracelular cementante. 
En el seno de una PRT se desarrolla secuencialmente todo el dinamismo celular en que consiste la 
espermatogénesis, y esta estructura se mantiene cohesionada durante todo este proceso, en ningún 
momento se separan las células que la constituyen; a esta cohesión contribuyen: a) los puentes cito-
plasmáticos laxos (producidos por citoquinesis incompletas); b) la red tridimensional de fibroblas-
tos que rodea y penetra en la estructura; c) un material acelular cementante que se dispone entre las 
células. La presencia de fibroblastos se muestra en las Figuras 5.5 B, 5.5 C, 5.6, 5.9 C. 
Los tenues puentes citoplasmáticos que existen entre las células espermatogénicas de una PRT faci-
litan la comunicación intercelular y hacen que esta estructura se comporte como un sincitio funcio-
nal, lo que resulta en la sincronización celular de los procesos de la espermatogénesis (mitosis, 
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meiosis y espermiogénesis), hecho que se muestra en las Figuras 5.1, 5.5 B, 5.5 C, 5.6, 5.7, 5.8, 5.9, 
5.10, 5.11, 5.14 A. 
Cuando una Spg1 comprometida se divide para iniciar una PRT, las dos células hijas quedan unidas 
por puentes citoplasmáticos, y así ocurre en todas las divisiones subsiguientes. Estas comunicacio-
nes citoplasmáticas se mantienen hasta la formación de los espermatozoides. Además, a partir de la 
división de la Spg1, las dos células hijas son rodeadas por fibroblastos, y conforme la PRT crece en 
número de Spg2, también lo hace la red fibroblástica que, a su vez, penetra en el interior de la PRT 
(Fig. 5.1, 5.5 B, 5.6). Parece que cada Spg1 tiene que hacer necesariamente una PRT, que genera un 
clon de espermatocitos primarios (c/Spc1) con capacidad de realizar la meiosis; ya que no hemos 
visto meiosis de Spg1 ni de Spg2. 
Cuando los espermatocitos primarios (Spc1) finalizan la primera división meiótica (MeI), producen 
los espermatocitos secundarios (Spc2), que rápidamente entran en la segunda división meiótica 
(Me II), por lo que son células difíciles de observar en los cortes histológicos de la gónada de Os-
trea edulis (Fig. 5.8A y B). Como resultado de la MeII de los espermatocitos secundarios se produ-
cen las espermátidas tempranas (Spd-t) (Fig. 5.9A, B y C), que experimentan un proceso de dife-
renciación, denominado espermiogénesis, que acaba originando los espermatozoides. Este proceso 
consiste en una serie secuencial de transformaciones morfológicas graduales que producen prime-
ramente las espermátidas tardías (Spd-td) (Fig. 5.9C y D) y continúan para elaborar finalmente los 
gametos masculinos o espermatozoides (Spz) (Fig. 5.10, 5.11). La secuencia de estos procesos se 
ilustra con un esquema en la Figura 5.4. 
Cuando una espermatogénesis es emprendida por una Spg1 comprometida, aún teniendo un tiempo 
de duración, no se detiene, no se frena, hasta culminar en la formación de la bola de espermatozoi-
des (Sperm-ball o Spz-ball) al final de la cadena de producción en que consiste este proceso. La 
estructura de PRT se mantiene cohesionada durante todo el proceso hasta producir la bola de es-
permatozoides, en ningún momento, ni en ninguno de los estadios por los que pasa, se disocian sus 
células. Tampoco los espermatozoides se disocian de las Sperm-balls, sino que se mantienen co-
hesionados en el conglomerado mediante un material acelular cementante (Fig. 5.10, 5.11). Cuando 
el animal hace la puesta de la fase sexual masculina, los espermatozoides no se emiten individual-
mente, sino que se descargan en el formato de bolas de espermatozoides (Sperm-balls). 
Las PRTs se forman de modo independiente entre sí, y lo hacen allí donde hay Spg1 comprometidas 
que las originan. Se producen libres en la luz del canal genital y de los folículos gonadales y, tam-
bién, próximas o adheridas a las paredes fibroblásticas del canal genital y de los folículos. Para que 
una Spg1 produzca una PRT no es necesario que esté adherida a una pared fibroblástica, ya sea del 
canal genital o de un folículo gonadal. 
Conforme a lo expuesto hasta ahora en este epígrafe, podemos establecer la siguiente relación: 
 
1 Spg1 : 1 Espermatogénesis : 1 PRT : 1 Bola espermática (Sperm-ball) : 1 Serie gametogéni-
ca masculina (SG) 
 
El progreso de una espermatogénesis en el trayecto de una serie gametogénica masculina (SG�) 
hacia la formación de una sperm-ball (bola espermática) lo denominamos maduración de la serie 
gametogénica. También, decimos que una serie gametogénica masculina está madura, que ha al-
canzado la madurez, cuando se forma la sperm-ball, o sea, cuando la serie gametogénica llega al 
final de la espermatogénesis. De la población de Spg1 que en un momento dado tiene una gónada 
no todas se activan simultáneamente para formar PRTs, la producción de PRTs es un proceso gra-
dual que se acelera, paulatinamente cada vez es mayor el número de Spg1 que entran a formar 
PRTs, por ello la maduración de la fase sexual masculina* es gradual y progresiva. Las Spg1 de 
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una fase sexual masculina no se agotan en formar PRTs, una fracción de ellas permanece inactiva y 
pasa a la fase sexual masculina siguiente, ya sea en el mismo ciclo reproductivo o en el siguiente. 
Hemos observado que en individuos de 3 meses de edad las Spg1 ya tienen capacidad para producir 
PRTs. 
 
5.6.1 Espermatogonias primarias y secundarias 
Las espermatogonias primarias (Spg1) y las ovogonias (Ovg) se distinguen claramente, y se dife-
rencian entre sí, desde que emergen en la masa celular conjuntiva (MCC), siendo limitados los ca-
sos de confusión entre Spg1 y Ovg. Se muestran imágenes de Spg1 en las Figuras 5.1, 5.2A, 5.3, 
5.5A. Las Spg1 aparecen individuales en el canal genital (Fig. 5.3, 5.5A) y en los folículos gonada-
les (Fig. 5.1, 5.2A). Su tamaño varía entre 3 y 7 μm, siendo frecuente el de 5 μm; tienen escaso ci-
toplasma y la relación núcleo/citoplasma es alta; con la tinción tricrómica, el nucleoplasma es oscu-
ro-denso, tiene finas hebras de heterecromatina cuya densidad llega a ser alta y contiene, al menos, 
dos nucleolos que se disponen separados y en la periferia del nucleoplasma. Cuando la sección his-
tológica es favorable, se observa una pequeña mácula en la región yuxta-perinuclear del citoplasma 
(Fig. 5.2A); tal mácula podría corresponder a un cuerpo de Balbiani. Como ya hemos relatado (epí-
grafe 4.1) estos cuerpos contienen material determinante de línea germinal y se hacen visibles en 
ovogonias y, principalmente, en ovocitos. No es de extrañar que tales cuerpos también aparezcan en 
las Spg1, porque estas células son células de línea germinal que se originan durante la embriogéne-
sis del animal y de allí proceden; sin embargo, parece que el material integrante de estos cuerpos se 
desvanece o desaparece durante la espermatogénesis y los espermatozoides ya no lo tienen, situa-
ción que no ocurre en el caso de las ovogonias ni de los ovocitos donde sí permanece. 
Cuando una Spg1 se compromete a hacer una PRT aumenta de tamaño y emprende la producción 
de las espermatogonias secundarias (Spg2), que siempre permanecen en el interior de la PRT 
(Fig. 5.1, 5.5B, 5.6). Las primeras Spg2 que surgen en la PRT como resultado de las primeras mito-
sis son semejantes a las Spg1, e incluso se observa en ellas al menos un nucleolo; pero, conforme el 
número de mitosis aumenta las Spg2 disminuyen en tamaño, su citoplasma es muy escaso, el nu-
cleoplasma deviene más oscuro y ya no se observan nucleolos. La última división mitótica en la 
PRT produce la última generación de Spg2 y, así, la PRT queda completa. Cuando la PRT está 
completa, sus Spg2 tienen un tamaño, pequeño y uniforme, en torno a los 2.5-3 μm de diámetro. 
 
5.6.2 Espermatocitos primarios 
La última división mitótica en la PRT produce la última generación de Spg2 y, así, la PRT queda 
completa. Cuando las Spg2 de una PRT completa inician el proceso de Meiosis, éstas células pasan 
a denominarse espermatocitos primarios (Spc1), y al conjunto lo denominamos clon de esperma-
tocitos primarios (c/Spc1) (Fig. 5.6). En la PRT, la entrada de las Spg2 en meiosis y, por tanto, la 
formación de los Spc1 es un proceso que está muy sincronizado (Fig. 5.6). El tamaño de los Spc1 
(2,5-3 μm de diámetro) es similar al de las últimas Spg2 de la PRT, pero su núcleo es diferente; 
como los Spc1 ya han iniciado la meiosis, han duplicado los cromosomas y éstos comienzan a 
hacerse evidentes, en un estadio que se denomina preleptoteno, esto da al núcleo un aspecto rojizo 
y denso (tinción tricrómica) donde los cromosomas comienzan a traslucirse. 
 
5.6.3 Meiosis 
La entrada de los espermatocitos primarios en meiosis se distingue claramente del proceso de mito-
sis porque los cromosomas tienen aspecto filamentoso en lugar de esférico, que es como se presen-
tan en la mitosis (profase). Cuando en el seno de un clon de espermatocitos primarios (c/Spc1) se 
desencadena el proceso de meiosis, el grado de sincronismo intercelular en su ejecución por parte 
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meiosis y espermiogénesis), hecho que se muestra en las Figuras 5.1, 5.5 B, 5.5 C, 5.6, 5.7, 5.8, 5.9, 
5.10, 5.11, 5.14 A. 
Cuando una Spg1 comprometida se divide para iniciar una PRT, las dos células hijas quedan unidas 
por puentes citoplasmáticos, y así ocurre en todas las divisiones subsiguientes. Estas comunicacio-
nes citoplasmáticas se mantienen hasta la formación de los espermatozoides. Además, a partir de la 
división de la Spg1, las dos células hijas son rodeadas por fibroblastos, y conforme la PRT crece en 
número de Spg2, también lo hace la red fibroblástica que, a su vez, penetra en el interior de la PRT 
(Fig. 5.1, 5.5 B, 5.6). Parece que cada Spg1 tiene que hacer necesariamente una PRT, que genera un 
clon de espermatocitos primarios (c/Spc1) con capacidad de realizar la meiosis; ya que no hemos 
visto meiosis de Spg1 ni de Spg2. 
Cuando los espermatocitos primarios (Spc1) finalizan la primera división meiótica (MeI), producen 
los espermatocitos secundarios (Spc2), que rápidamente entran en la segunda división meiótica 
(Me II), por lo que son células difíciles de observar en los cortes histológicos de la gónada de Os-
trea edulis (Fig. 5.8A y B). Como resultado de la MeII de los espermatocitos secundarios se produ-
cen las espermátidas tempranas (Spd-t) (Fig. 5.9A, B y C), que experimentan un proceso de dife-
renciación, denominado espermiogénesis, que acaba originando los espermatozoides. Este proceso 
consiste en una serie secuencial de transformaciones morfológicas graduales que producen prime-
ramente las espermátidas tardías (Spd-td) (Fig. 5.9C y D) y continúan para elaborar finalmente los 
gametos masculinos o espermatozoides (Spz) (Fig. 5.10, 5.11). La secuencia de estos procesos se 
ilustra con un esquema en la Figura 5.4. 
Cuando una espermatogénesis es emprendida por una Spg1 comprometida, aún teniendo un tiempo 
de duración, no se detiene, no se frena, hasta culminar en la formación de la bola de espermatozoi-
des (Sperm-ball o Spz-ball) al final de la cadena de producción en que consiste este proceso. La 
estructura de PRT se mantiene cohesionada durante todo el proceso hasta producir la bola de es-
permatozoides, en ningún momento, ni en ninguno de los estadios por los que pasa, se disocian sus 
células. Tampoco los espermatozoides se disocian de las Sperm-balls, sino que se mantienen co-
hesionados en el conglomerado mediante un material acelular cementante (Fig. 5.10, 5.11). Cuando 
el animal hace la puesta de la fase sexual masculina, los espermatozoides no se emiten individual-
mente, sino que se descargan en el formato de bolas de espermatozoides (Sperm-balls). 
Las PRTs se forman de modo independiente entre sí, y lo hacen allí donde hay Spg1 comprometidas 
que las originan. Se producen libres en la luz del canal genital y de los folículos gonadales y, tam-
bién, próximas o adheridas a las paredes fibroblásticas del canal genital y de los folículos. Para que 
una Spg1 produzca una PRT no es necesario que esté adherida a una pared fibroblástica, ya sea del 
canal genital o de un folículo gonadal. 
Conforme a lo expuesto hasta ahora en este epígrafe, podemos establecer la siguiente relación: 
 
1 Spg1 : 1 Espermatogénesis : 1 PRT : 1 Bola espermática (Sperm-ball) : 1 Serie gametogéni-
ca masculina (SG) 
 
El progreso de una espermatogénesis en el trayecto de una serie gametogénica masculina (SG�) 
hacia la formación de una sperm-ball (bola espermática) lo denominamos maduración de la serie 
gametogénica. También, decimos que una serie gametogénica masculina está madura, que ha al-
canzado la madurez, cuando se forma la sperm-ball, o sea, cuando la serie gametogénica llega al 
final de la espermatogénesis. De la población de Spg1 que en un momento dado tiene una gónada 
no todas se activan simultáneamente para formar PRTs, la producción de PRTs es un proceso gra-
dual que se acelera, paulatinamente cada vez es mayor el número de Spg1 que entran a formar 
PRTs, por ello la maduración de la fase sexual masculina* es gradual y progresiva. Las Spg1 de 
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una fase sexual masculina no se agotan en formar PRTs, una fracción de ellas permanece inactiva y 
pasa a la fase sexual masculina siguiente, ya sea en el mismo ciclo reproductivo o en el siguiente. 
Hemos observado que en individuos de 3 meses de edad las Spg1 ya tienen capacidad para producir 
PRTs. 
 
5.6.1 Espermatogonias primarias y secundarias 
Las espermatogonias primarias (Spg1) y las ovogonias (Ovg) se distinguen claramente, y se dife-
rencian entre sí, desde que emergen en la masa celular conjuntiva (MCC), siendo limitados los ca-
sos de confusión entre Spg1 y Ovg. Se muestran imágenes de Spg1 en las Figuras 5.1, 5.2A, 5.3, 
5.5A. Las Spg1 aparecen individuales en el canal genital (Fig. 5.3, 5.5A) y en los folículos gonada-
les (Fig. 5.1, 5.2A). Su tamaño varía entre 3 y 7 μm, siendo frecuente el de 5 μm; tienen escaso ci-
toplasma y la relación núcleo/citoplasma es alta; con la tinción tricrómica, el nucleoplasma es oscu-
ro-denso, tiene finas hebras de heterecromatina cuya densidad llega a ser alta y contiene, al menos, 
dos nucleolos que se disponen separados y en la periferia del nucleoplasma. Cuando la sección his-
tológica es favorable, se observa una pequeña mácula en la región yuxta-perinuclear del citoplasma 
(Fig. 5.2A); tal mácula podría corresponder a un cuerpo de Balbiani. Como ya hemos relatado (epí-
grafe 4.1) estos cuerpos contienen material determinante de línea germinal y se hacen visibles en 
ovogonias y, principalmente, en ovocitos. No es de extrañar que tales cuerpos también aparezcan en 
las Spg1, porque estas células son células de línea germinal que se originan durante la embriogéne-
sis del animal y de allí proceden; sin embargo, parece que el material integrante de estos cuerpos se 
desvanece o desaparece durante la espermatogénesis y los espermatozoides ya no lo tienen, situa-
ción que no ocurre en el caso de las ovogonias ni de los ovocitos donde sí permanece. 
Cuando una Spg1 se compromete a hacer una PRT aumenta de tamaño y emprende la producción 
de las espermatogonias secundarias (Spg2), que siempre permanecen en el interior de la PRT 
(Fig. 5.1, 5.5B, 5.6). Las primeras Spg2 que surgen en la PRT como resultado de las primeras mito-
sis son semejantes a las Spg1, e incluso se observa en ellas al menos un nucleolo; pero, conforme el 
número de mitosis aumenta las Spg2 disminuyen en tamaño, su citoplasma es muy escaso, el nu-
cleoplasma deviene más oscuro y ya no se observan nucleolos. La última división mitótica en la 
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de estas células es  muy alto, y lo es en todos y en cada uno de los estadios de la meiosis. Pasamos, 
a continuación, a describir la morfología citológica del proceso de meiosis en la espermatogénesis 
de Ostrea edulis. 
La meiosis en la espermatogénesis de Ostrea edulis transita acorde al patrón ya conocido de este 
proceso, y en algunos estadios –como veremos– manifiesta una morfología particular. El proceso 
consiste en dos fases que, a su vez, están constituidas por estadios y subestadios; las fases son: la 
meiosis I y la meiosis II. 
 
Meiosis I 
La meiosis I consta de cuatro estadios: Profase, Metafase, Anafase y Telofase. 
 
 
   
   
 14 
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Fig.5.7. A. Clon de espermatocitos primarios cuyas células están en el estadio de Leptoteno de la Meiosis I 
(Spc1/Lep); nótese la sincronización celular del proceso, la mayoría de las células del clon están en el mismo 
estadio de la Meiosis I; se muestra un ovocito previtelogénico (Ovp) en la vecindad del clon y adosado a la 
pared folicular. B. Clon de espermatocitos primarios en los estadios de Zigoteno-Paquiteno de la Meiosis I 
(Spc1/Zig-Paq). C. Detalle de un clon de espermatocitos primarios en los estadios de Zigoteno-Paquiteno de 
la Meiosis I; nótese la sincronización celular del proceso. D. Dos clones de espermatocitos primarios 
(Spc1/c) en el estadio de Diploteno de la Meiosis I (Spc1/Dip). E. Detalle de un clon de espermatocitos pri-
marios en el estadio de Diploteno de la Meiosis I (Spc1/Dip); obsérvese la sincronización celular del proce-
so. F. Dos clones de espermatocitos primarios en el estadio de Diacinesis de la Meiosis I (Spc1/Dia); se mar-
ca la pared folicular (PF). G. Detalle de un clon de espermatocitos primarios en el estadio de Diacinesis de la 
Meiosis I; apréciense las figuras citológicas de diacinesis (disposición de los cromosomas en “esfera de re-
loj”) y la sincronización celular del proceso. H. Clon de espermatocitos primarios en el estadio de Metafase 
de la Meiosis I (Spc1/Met). I. Detalle de un clon de espermatocitos primarios (Spc1/c) en el estadio de Meta-
fase de la Meiosis I (Spc1/Met); nótense las placas metafásicas y la sincronización celular del proceso. 
 
Profase I 
El estadio de profase consiste en cinco subestadios, cuya morfología se describe a continuación: 
1. Leptoteno.- Los cromosomas se hacen visibles y aparecen en filamentos largos. Los cromoso-
mas homólogos todavía están desapareados. Los cromosomas se ensortijan entre sí dando al 
núcleo un aspecto de cromatina reticular irregular (Fig. 5.7A). 
2. Zigoteno.- Los cromosomas se acortan y engruesan. Los cromosomas homólogos están en pro-
ceso de apareamiento, hay porciones de cromosomas homólogos que ya están apareadas y otras 
todavía no lo están. 
3. Paquiteno.- Los cromosomas se acortan y engruesan más. Los cromosomas homólogos han 
completado el apareamiento, o sea, han formado los divalentes y, a continuación, se producen 
las tétradas. Esto da al núcleo un aspecto radial. En microscopía óptica es difícil distinguir entre 
el estadio de zigoteno y un estadio de paquiteno inicial, aunque el estadio de paquiteno final sí 
se identifica bien. En este estudio reunimos los dos estadios y hablamos de los estadios zigote-
no-paquiteno (Zig-Paq) (Fig. 5.7B y C). 
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4. Diploteno.- Los cromosomas se acortan más. Los cromosomas homólogos se repelen entre sí y 
se observan los quiasmas entre cromátidas homólogas. Esto hace que el aspecto radial del nu-
cleoplasma se desvanezca y aparezcan "puntitos" que son las secciones de los cromosomas cor-
tos y gruesos (Fig. 5.7D y E). 
5. Diacinesis.- Los cromosomas de las tétradas aún se acortan más y éstas se desplazan hacia la 
membrana nuclear, situándose radialmente en la periferia del nucleoplasma. Como los cromo-
somas son gruesos sus secciones son "puntitos", y como se disponen radialmente, el conjunto 
produce una imagen que semeja la esfera de un reloj donde las secciones de los cromosomas 
serían las horas (Fig. 5.7F y G). En este subestadio la membrana nuclear comienza a romperse, 
en una preparación hacia el estadio de metafase que viene a continuación. 
 
Metafase I 
En este estadio desaparece la membrana nuclear y las tétradas de cromosomas homólogos se dispo-
nen en el plano ecuatorial de la célula. Los cromosomas dispuestos en el plano ecuatorial, junto con 
el huso acromático y los dos ásteres forman la placa metafásica (Fig. 5.7H e I). Las placas metafá-
sicas son muy evidentes, los husos acromáticos son cortos y los cromosomas se condensan en el 
plano ecuatorial; esta condensación impide observar los cromosomas individualmente y tiene el 
aspecto de una “barra gruesa”; si la sección histológica pasa por el plano ecuatorial de esta “barra”, 
entonces no se observan el huso acromático ni los ásteres, y los cromosomas, con una condensación 
menor, aparecen dispuestos en una figura circular levemente estrellada. 
 
Anafase I 
En este estadio se separan las tétradas de los cromosomas homólogos y cada cromosoma de una 
pareja de homólogos, consistente en dos cromátidas replicadas, emigra hacia cada uno de los dos 
polos del huso acromático; los cromosomas emigran a los polos en forma condensada. Hemos ob-
servado esta anafase, pero no la mostramos en este trabajo porque no disponemos de imágenes; es 
un proceso difícil de ver porque es rápido. 
 
Telofase I 
En este estadio los cromosomas, cada uno con dos cromátidas replicadas, alcanzan cada uno de los 
polos del huso acromático y se descondensan; aparece la membrana nuclear y se forman dos nú-
cleos en un único citoplasma, cada uno de los núcleos ya es haploide porque ha finalizado la divi-
sión reduccional del proceso de meiosis. A continuación comienza a producirse la citoquinesis, que 
no llega a completarse. Aquí finaliza la meiosis I. 
Como resultado de la meiosis I, cada espermatocito primario del clon de espermatocitos primarios 
ha producido un citoplasma con dos núcleos haploides que no están individualizados en células in-
dependientes porque la citoquinesis es incompleta; cada uno de estos dos núcleos, con su cantidad 
de citoplasma, es un espermatocito secundario (Spc2); todos los Spc2 que se forman continúan 
cohesionados en el conglomerado de la PRT formando una "bola de Spc2" (Fig. 5.8A y B).  
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Fig. 5.8. A. Clon de espermatocitos secundarios (Spc2) iniciando la Meiosis II (Spc2/MeII). B. Clon de es-
permatocitos secundarios (Spc2/c) en Meiosis II (Spc2/MeII). De los estadios de la Meiosis II las figuras 
citológicas que más claramente se observan con microscopía óptica son las de metafase, obsérvense estas 
figuras en A y en B. 
 
En Ostrea edulis, los espermatocitos secundarios (Spc2) tienen una estabilidad suficiente que per-
mite fijarlos y observarlos, por ello las "bolas de Spc2" se observan bien. La forma de los Spc2 es 
esférica y su diámetro está en torno a 1,8-2 μm; tienen poco citoplasma, no se les observa nucleolo 
y su heterocromatina nuclear presenta una distribución en "rueda de carro" que los distingue clara-
mente (Fig. 5.8A y B). 
 
Meiosis II 
Los espermatocitos secundarios hacen la segunda fase de la meiosis, (Meiosis II). Esta segunda 
fase es semejante a una mitosis y consiste en cuatro estadios: Profase, Metafase, Anafase y Telofa-
se, que no describimos porque son similares a los que ocurren en una mitosis y en Ostrea edulis no 
muestran ninguna particularidad significativa. Sólo decir que los procesos nucleares de estas mitosis 
discurren en un espacio celular de 2-2,5 μm, lo que hace difícil distinguir un estadio mitótico de 
otro, aún cuando se vea que la célula está en división. No obstante, el estadio de profase se discierne 
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bien, y aún más el estadio de metafase (Fig. 5.8A y B). Las placas metafásicas de las metafases que 
hacen los Spc2 son similares, pero más pequeñas, que las que hacen los Spc1 en la meiosis I. 
Los Spc2, después de la metafase, ejecutan los estadios de anafase y telofase, y así finalizan la 
meiosis II. Cada Spc2, como resultado de la meiosis II, produce dos espermátidas, que consisten 
en dos núcleos con una cantidad de citoplasma cada uno porque la citoquinesis posterior a la mitosis 
es incompleta. 
Como el proceso de meiosis está muy sincronizado en todos los Spc1, que constituyen la "bola de 
Spc1", así como en todos los Spc2, que componen la "bola de Spc2", como resultado se produce 
una "bola de espermátidas" (Fig. 5.9A, B y C); éstas espermátidas no se desprenden de la bola, y en 
ella hacen la espermiogénesis para generar los espermatozoides, como a continuación se describe. 
 
Espermátidas y espermiogénesis 
Las espermátidas son las células que surgen del proceso completo de meiosis y son producidas por 
los Spc2 cuando hacen la meiosis II. Estas espermátidas, mediante un proceso de espermiogénesis 
se diferencian en espermatozoides. Esta marcha de diferenciación está muy sincronizada en la bola 
de espermátidas, y en ella distinguimos dos estados de las espermátidas que denominamos: es-
permátidas tempranas y espermátidas tardías. La espermiogénesis es un proceso de diferencia-
ción de las espermátidas mediante el cual se transforman en espermatozoides; en este proceso, las 
espermátidas no se dividen sino que experimentan una secuencia de transformaciones celulares que 
las convierte en espermatozoides; dos etapas notables de esta secuencia son la formación del acro-
soma y la producción del flagelo.  
 
   
   
Figura 5.9. A. Clon o bola de espermátidas tempranas (Spd-t/c). B. Detalle de un clon de espermátidas tem-
pranas (Spd-t/c); se señala la imagen citológica de una espermátida temprana (Spd-t). C. Se muestra un clon 
de espermátidas tempranas (Spd-t) y un clon de espermátidas tardías (Spd-td); se marca, en detalle, una es-
permátida tardía (Spdtd); se señala un fibroblasto (Fb) en la periferia del clon de espermátidas tempranas. D: 
clon de espermátidas tardías (Spd-td/c); se marcan, en detalle, una espermátida tardía (Spd-td) y las mechas 
de flagelos (Fl) de estas espermátidas que surgen del clon. 
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1. Espermátidas tempranas (Spd-t).- Estas células son producidas directamente por los Spc2 en 
la meiosis II. Son células esféricas, no tienen acrosoma ni flagelo y su citoplasma es muy esca-
so; su tamaño es menor que el los Spc2 y es muy uniforme (diámetro: 1,6 μm); el aspecto de su 
núcleo es muy similar al de los Spc2, porque su heterocromatina nuclear también presenta una 
distribución en "rueda de carro" que las identifica claramente; también se observa en el nucleo-
plasma un espacio claro en forma de menisco. (Fig. 5.9A, B y C). Estas células son las que rea-
lizan la espermiogénesis, y durante este proceso permanecen cohesionadas en la estructura de 
"bola". 
2. Espermátidas tardías (Spd-td).- Llamamos espermátida tardía a un estado avanzado de dife-
renciación de la espermátida con características que se reflejan en su tinción y morfología, y 
son: 
a) El núcleo reduce su tamaño y se condensa la cromatina, la combinación de estos dos hechos 
se plasma en la tinción del núcleo, que pasa de un gris-azulado a un rosa y rosa-intenso. 
b) Aparece el flagelo, ya con una longitud considerable, y, en secciones favorables, se observa 
el inicio del acrosoma (Fig. 5.9C y D). 
 
Espermatozoides 
Los espermatozoides (Spz) son las células en que devienen las espermátidas cuando experimentan 
la espermiogénesis; son los gametos masculinos. Los espermatozoides ya formados no se despren-
den de la bola, continúan cohesionados mediante un material acelular cementante y forman lo que 
se denomina bola de espermatozoides, bola espermática y "sperm-ball" (Fig. 5.10, 5.11). Cuan-
do el molusco hace la puesta de la fase sexual masculina, descarga los espermatozoides al medio en 
el formato de bolas de espermatozoides sin que éstos se desprendan de las bolas. 
 
 
Fig. 5.10. Espermatozoides. La imagen muestra cinco bolas espermáticas ("Sperm-ball", SB). En la bola del 
centro de la imagen se señalan el acrosoma (Acr) de dos espermatozoides y las mechas de flagelos de los 
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Figura 5.9. A. Clon o bola de espermátidas tempranas (Spd-t/c). B. Detalle de un clon de espermátidas tem-
pranas (Spd-t/c); se señala la imagen citológica de una espermátida temprana (Spd-t). C. Se muestra un clon 
de espermátidas tempranas (Spd-t) y un clon de espermátidas tardías (Spd-td); se marca, en detalle, una es-
permátida tardía (Spdtd); se señala un fibroblasto (Fb) en la periferia del clon de espermátidas tempranas. D: 
clon de espermátidas tardías (Spd-td/c); se marcan, en detalle, una espermátida tardía (Spd-td) y las mechas 
de flagelos (Fl) de estas espermátidas que surgen del clon. 
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1. Espermátidas tempranas (Spd-t).- Estas células son producidas directamente por los Spc2 en 
la meiosis II. Son células esféricas, no tienen acrosoma ni flagelo y su citoplasma es muy esca-
so; su tamaño es menor que el los Spc2 y es muy uniforme (diámetro: 1,6 μm); el aspecto de su 
núcleo es muy similar al de los Spc2, porque su heterocromatina nuclear también presenta una 
distribución en "rueda de carro" que las identifica claramente; también se observa en el nucleo-
plasma un espacio claro en forma de menisco. (Fig. 5.9A, B y C). Estas células son las que rea-
lizan la espermiogénesis, y durante este proceso permanecen cohesionadas en la estructura de 
"bola". 
2. Espermátidas tardías (Spd-td).- Llamamos espermátida tardía a un estado avanzado de dife-
renciación de la espermátida con características que se reflejan en su tinción y morfología, y 
son: 
a) El núcleo reduce su tamaño y se condensa la cromatina, la combinación de estos dos hechos 
se plasma en la tinción del núcleo, que pasa de un gris-azulado a un rosa y rosa-intenso. 
b) Aparece el flagelo, ya con una longitud considerable, y, en secciones favorables, se observa 
el inicio del acrosoma (Fig. 5.9C y D). 
 
Espermatozoides 
Los espermatozoides (Spz) son las células en que devienen las espermátidas cuando experimentan 
la espermiogénesis; son los gametos masculinos. Los espermatozoides ya formados no se despren-
den de la bola, continúan cohesionados mediante un material acelular cementante y forman lo que 
se denomina bola de espermatozoides, bola espermática y "sperm-ball" (Fig. 5.10, 5.11). Cuan-
do el molusco hace la puesta de la fase sexual masculina, descarga los espermatozoides al medio en 
el formato de bolas de espermatozoides sin que éstos se desprendan de las bolas. 
 
 
Fig. 5.10. Espermatozoides. La imagen muestra cinco bolas espermáticas ("Sperm-ball", SB). En la bola del 
centro de la imagen se señalan el acrosoma (Acr) de dos espermatozoides y las mechas de flagelos de los 




La cabeza del espermatozoide la constituye el núcleo de la célula porque prácticamente no tiene 
citoplasma; de la cabeza surgen el acrosoma y el flagelo; la cabeza es esférica, levemente abello-
tada, y su tamaño está en torno a 1,3 μm (longitud) x 1μm (anchura); el acrosoma es pequeño, cor-
to, triangular y puntiagudo; el flagelo es largo, tiene una longitud en torno a 70 μm (Fig. 5.10, 
5.11). Con la tinción tricrómica, la cabeza tiñe en rosa-violeta, el acrosoma en negro y el flagelo en 
verde-azulado. Como los espermatozoides no se desprenden de la bola, los flagelos salen a su peri-
feria y le dan un aspecto de esfera, o esfera ligeramente elipsoidal, decorada con penachos de fla-
gelos. Cuando en la puesta las bolas de espematozoides son descargadas al medio, los flagelos, que 
en el interior de la gónada son inmóviles, adquieren movilidad y propulsan, mueven, a las bolas. 
Cuando en la gónada la fase sexual masculina está madura, las bolas de espermatozoides se ubican 
en la luz del canal genital y en las luces de los folículos gonadales. 
Los espermatozoides son las células finales y estables que resultan del proceso de espermatogénesis 
que emprende una espermatogonia primaria (Spg1). Recordemos cuando anteriormente explicamos 
que una Spg1 produce una bola que contiene entre 256-1024 espermatogonias secundarias (Spg2), 
lo que hace otros tantos espermatocitos primarios (Spc1); como cada Spc1, en la meiosis, produce 
cuatro espermátidas que, a su vez y mediante espermiogénesis, devienen en espermatozoides, tene-
mos que una espermatogonia primaria origina una bola espermática que puede contener entre 1024-
4096 espermatozoides; aquí tenemos el proceso de amplificación que supone que una Spg1 em-
prenda un proceso de espermatogénesis. 
 
5.7 Fagocitosis de espermatozoides 
Los espermatozoides pueden ser fagocitados por hemocitos, la Figura 5.11 muestra una imagen de 
este fenómeno; en ella se observa un hemocito nucleado y el citoplasma de otro, y en este cito-
plasma se ven dos espermatozoides fagocitados. Los hemocitos no atacan a las bolas espermáticas 
pero sí lo hacen a los espermatozoides que se desligan de ellas. 
 
Fig. 5.11. Fagocitosis de espermatozoides por hemocitos. La imagen muestra varias sperm-ball (SB) y dos 
hemocitos (Hc). Se marca la fagocitosis de dos espermatozoides por un hemocito (Spz/Fg). 
 
Hemos observado fagocitosis de espermatozoides en el canal genital y en los folículos gonadales; 
en ambos lugares, la población hemocitaria es pequeña cuando el molusco está produciendo la fase 
sexual masculina, y en este caso las fagocitosis son escasas; pero, después de la puesta de la fase 
sexual masculina, la población hemocitaria aumenta en el canal genital y en los folículos gonadales, 
y es cuando se produce mayor cantidad de fagocitosis de los espermatozoides que no fueron descar-
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gados; esta fagocitosis se facilita porque las bolas espermáticas que no fueron emitidas experimen-
tan degradación y se desprenden e individualizan sus espermatozoides. 
 
5.8 Ovogonias, ovogénesis y serie gametogénica femenina 
 
Fig. 5.12. Esquema que ilustra las estirpes celulares y la secuencia de procesos celulares que se proponen 
para la ovogénesis y el desarrollo de la serie gametogénica femenina (SG�) de Ostrea edulis. 
 
En el epígrafe 5.1 expusimos que en la gónada de individuos de 3 meses ya se observan esperma-
togonias primarias (Spg1) y ovogonias (Ovg) en la masa celular conjuntiva (MCC) que transita 
por el canal genital y por los folículos gonadales ya formados y en formación; también alegamos 
que las Spg1 y las Ovg se identifican claramente y se distinguen entre sí. En el epígrafe 5.6 comen-
tamos que cada una de las células de estas dos estirpes celulares emprende una vida propia e inde-
pendiente de las demás. Al igual que las Spg1, las Ovg también son células inestables que desenca-
denan un proceso de evolución celular, denominado ovogénesis, que resulta en la producción de 
células estables que son los gametos femeninos o huevos. 
 
5.8.1 Ovogonias 
La población de Ovg aparece en la MCC (Fig. 5.3) y, seguidamente, las ovogonias se asientan indi-
vidualmente en el canal genital y en los folículos gonadales (Fig. 5.1, 5.2B, 5.5C, 5.13, 5.14A-E, 
5.15A y B). Allá donde se encuentren, las ovogonias evolucionan independientemente entre sí, y 
también lo hacen independientemente de las espermatogonias primarias; esto conduce a que los 
procesos de espermatogénesis y de ovogénesis también transcurren de modo independiente entre sí. 
Las ovogonias (Fig. 5.1, 5.2B, 5.3, 5.13, 5.14A) tienen un diámetro celular de 4-7 μm y la relación 
núcleo/citoplasma es alta; el núcleo tiene una membrana nuclear marcada, su nucleoplasma claro, 
prácticamente blanco, su heterocromatina es escasa y fibrilar, y tiene 2 nucleolos (a veces, según la 
sección, sólo se observa uno); tienen poco citoplasma y es agranular. Cuando las Ovg están en la 
MCC ocupan cualquier lugar en su seno, pero, paulatinamente, tienden a adherirse a la pared fi-
broblástica del canal genital y de los folículos gonadales, siendo esta tendencia mayor que la que 
muestran las espermatogonias primarias. 
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A las ovogonias se les adhieren fibroblastos procedentes de la MCC (Fig. 5.1, 5.15A), cosa que 
nunca les ocurre a las Spg1 ni a las Spg2; posiblemente, serán estos fibroblastos los que devendrán 
posteriormente en células auxiliares de los ovocitos. 
 
5.8.2 Ovogénesis y serie gametogénica femenina 
La ovogénesis es el proceso mediante el que una 1 ovogonia produce 1 huevo (la relación es 1:1), 
y en esta marcha ocurren dos subprocesos que están coordinados, y son: la meiosis y la vitelogéne-
sis. Cuando una ovogonia emprende una ovogénesis produce lo que denominamos una serie game-
togénica femenina* (SG). Una serie gametogénica femenina la inicia una ovogonia y finaliza con 
la producción de un huevo, y comprende los procesos de meiosis y de vitelogénesis. En un folículo 
gonadal hay tantas series gametogénicas femeninas como ovogonias que las producen, resultando 
que la relación es 1 ovogonia : 1 serie gametogénica femenina. En la Figura 5.12 se ilustra con un 
esquema la serie gametogénica femenina que proponemos para la ovogénesis de Ostrea edulis y 
que, a continuación, pasamos a describir. 
La célula fundadora y productora de una serie gametogénica femenina (SG) es la ovogonia, y lo 
es tanto en el juvenil, que hace su primera fase sexual femenina, como en las siguientes fases sexua-
les femeninas que producirá el animal en su ciclo de vida. Tanto en los juveniles como en los adul-
tos no se ha observado una célula germinal anterior a la ovogonia de la que ésta derive; si tal célula 
existe debe hallarse durante la embriogénesis del molusco. 
 
 
Fig. 5.13. Proliferación clonal fracasada de una ovogonia (PCf) en el interior de un folículo gonadal (FG). 
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Fig. 5.14. A. Ovogonia (Ovg) adherida a la pared folicular (PF) donde se marcan los fibroblastos (Fb) de la 
misma; también se señala un clon de espermátidas tardías (Spd-td). B. Mitosis (profase) de una ovogonia 
adosada a la pared folicular de un folículo gonadal (FG); también se marcan ovogonias (Ovg) y un ovocito 
previtelogénico (Ovp). C. Mitosis (profase) de una ovogonia (Ovg/M) próxima a la pared folicular (PF). D. 
Clon de ovogonias (Ovg) producido por una proliferación clonal (PC); se marca la pared folicular (PF). E. 
Proliferaciones clonales de ovogonias (PC). 
 
Para que una ovogonia origine una SG� tiene que comprometerse a hacerlo, y antes de ello la ma-
yoría de las ovogonias se multiplican por mitosis (Fig. 5.3, 5.14B y C), generando así un proceso de 
amplificación de las ovogonias; además, incluso, las ovogonias pueden entrar en latencia; esta la-
tencia hace que una fracción de las ovogonias pase desde una fase sexual femenina a la siguiente 
fase sexual femenina (Fig. 5.12). 
Las ovogonias proliferan mediante dos procesos que denominamos: proliferación independiente 
(PI) y proliferación clonal (PC). En la proliferación independiente, las ovogonias hacen mitosis 
independientes entre sí y las células hijas no reducen su tamaño ni se adosan entre sí; cuando las 
ovogonias hacen PI aún no están comprometidas a hacer ovogénesis (Fig. 5.12). La proliferación 
clonal es una proliferación por mitosis que hace una ovogonia comprometida a hacer ovogénesis; la 
ovogonia, antes de iniciar la meiosis I, desarrolla un proceso de divisiones mitóticas donde las célu-
las hijas, que a su vez hacen mitosis, no reducen su tamaño pero quedan adosadas entre sí; como 
resultado de este proceso surge un grupo, colonia o nido de ovogonias, todas iguales a la ovogonia 
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original que inició el proceso, que denominamos clon de ovogonias (c/Ovg) (Fig. 5.12) (Fig. 5.14D 
y E) . La PI no genera un clon de ovogonias, sólo produce dos ovogonias hijas individuales por cada 
ovogonia madre; en cambio, la PC sí produce un clon de ovogonias hijas, adosadas entre sí, por 
cada ovogonia madre. Cuando observamos una mitosis atribuible a una ovogonia, no podemos pre-
decir con certeza si ésta célula hace una proliferación independiente (PI) o emprende una prolifera-
ción clonal (PC); sin embargo, acorde a lo que hemos visto repetidamente en las preparaciones, 
cuando la mitosis ocurre en el seno de la masa celular conjuntiva (MCC) (Fig. 5.3) es probable que 
se trate de una PI, en cambio, cuando la mitosis la hace una ovogonia adosada a la pared folicular 
de un folículo gonadal (Fig. 5.14B y C) es probable que la ovogonia acometa una PC. Cuando una 
ovogonia realiza una proliferación clonal las células hijas resultantes de las mitosis permanecen 
adosadas entre sí y, además, se observa una cinta fina de material cementante alrededor del clon que 
contribuye a mantenerlo (Fig. 5.14D y E). A veces, la proliferación clonal de una ovogonia fracasa 
y el clon no sigue adelante; ocurre cuando el clon tiene pocas células y deviene en una estructura 
atrofiada que acaba degenerando y se reabsorbe (Fig. 5.13). 
Al contrario de lo que ocurre en las PRTs que realizan las espermatogonias primarias, el número de 
divisiones mitóticas en el seno de una proliferación clonal de ovogonias es pequeño (4-5 mitosis), y, 
además, las ovogonias hijas no reducen su tamaño. Realizadas estas mitosis, todas las ovogonias del 
clon entran simultáneamente en meiosis. Por el aspecto morfológico que presentan las ovogonias en 
las proliferaciones clonales y por el acompasamiento de los procesos celulares que en ellas ocurre, 
parece que una proliferación clonal se comporta como un sincitio funcional; y esto se observa bien 
porque las ovogonias de una PC entran en meiosis simultáneamente y la desarrollan de forma sin-
cronizada. 
En cuanto al inicio de la ovogénesis por las ovogonias hemos observado dos situaciones (Fig. 5.12): 
a) las ovogonias entran individualmente en meiosis (Fig. 5.15A); b) las ovogonias antes de entrar en 
meiosis realizan una proliferación clonal (PC) y, a continuación, todas las ovogonias del clon entran 
sincronizadamente en meiosis (Fig. 5.15B), siendo esta situación la más frecuente. 
 
5.8.2.1 Meiosis, vitelogénesis y cuerpos de Balbiani 
Meiosis: inicio del proceso 
Cuando una ovogonia comprometida entra en meiosis recibe el nombre de ovocito primario (Ovp, 
Fig. 5.12), situación que se corresponde con la de espermatocito primario en el caso de la esperma-
togénesis; por tanto, realmente, las ovogonias que están haciendo meiosis, ya sea de modo indepen-
diente (Fig. 5.15A) o en el seno de una proliferación clonal (Fig. 5.15 B) son ovocitos primarios 
(Ovp). Como una proliferación clonal (PC) la hace una ovogonia originando un clon de ovogonias, 
y como seguidamente todas las ovogonias del clon entran sincronizadamente en meiosis, al final lo 
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original que inició el proceso, que denominamos clon de ovogonias (c/Ovg) (Fig. 5.12) (Fig. 5.14D 
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de un folículo gonadal (Fig. 5.14B y C) es probable que la ovogonia acometa una PC. Cuando una 
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sincronizadamente en meiosis (Fig. 5.15B), siendo esta situación la más frecuente. 
 
5.8.2.1 Meiosis, vitelogénesis y cuerpos de Balbiani 
Meiosis: inicio del proceso 
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Fig. 5.12), situación que se corresponde con la de espermatocito primario en el caso de la esperma-
togénesis; por tanto, realmente, las ovogonias que están haciendo meiosis, ya sea de modo indepen-
diente (Fig. 5.15A) o en el seno de una proliferación clonal (Fig. 5.15 B) son ovocitos primarios 
(Ovp). Como una proliferación clonal (PC) la hace una ovogonia originando un clon de ovogonias, 
y como seguidamente todas las ovogonias del clon entran sincronizadamente en meiosis, al final lo 






Fig. 5.15. A. Meiosis de ovogonias individuales (Ovg/Me) en el estadio de Zigoteno-Paquiteno de la Meiosis 
I; se señalan la pared folicular (PF) del folículo gonadal y una posible célula auxiliar (CAux). B. Clon de 
ovogonias, surgido de una proliferación clonal, cuyas ovogonias han entrado sincronizadamente en meiosis, 
todas las ovogonias están en el estadio de Zigoteno-Paquiteno de la Meiosis I (Ovg/Me); se señala la pared 
folicular (PF) del folículo gonadal y una posible célula auxiliar (CAux). 
 
Los ovocitos primarios (Ovp) inician la meiosis I, y del estadio de profase realizan los subestadios 
de leptoteno, zigoteno-paquiteno, diploteno y diacinesis; no llegan a la metafase porque la meiosis 
queda detenida en diacinesis, siendo ésta la primera frenada meiótica de las dos que experimenta 
el ovocito durante su evolución. Adelantamos que el ovocito de Ostrea edulis, en todo su desarrollo 
y hasta que deviene en huevo, no finaliza la meiosis I. Describimos a continuación los subestadios 
de la profase, donde, como corresponde, en ninguno de ellos desaparece la membrana nuclear, el 
núcleo siempre conserva su integridad: 
1. Leptoteno.- Al  iniciar la meiosis, el ovocito primario (Ovp) aumenta de tamaño, el núcleo es 
grande y el citoplasma es escaso; el nucleoplasma es claro; aparecen los cromosomas, que son 
filamentos largos, finos y curvados que, a veces, se enmadejan; se observa el nucleolo. 
2. Zigoteno-paquiteno.- Describimos conjuntamente estos dos subestadios porque con microscopía 
óptica es difícil diferenciarlos entre sí. El nucleoplasma continúa claro; los cromosomas engrue-
san y se acortan, y se observan sus contactos con la membrana nuclear; el nucleolo permanece. 
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3. Diploteno.- Los cromosomas se acortan y engruesan más; el nucleoplasma permanece claro; 
continúa observándose el nucleolo. 
4. Diacinesis.- Los cromosomas prácticamente se desvanecen, de ellos sólo se observan unos cuer-
pos esféricos pequeños, o "puntitos", que aparecen en el nucleoplasma y, a veces, adosados a la 
cara interna de la membrana nuclear (Fig. 5.18B), llamamos a estos cromosomas cromosomas 
diacinéticos (CrD). Cuando la sección es favorable, los CrDs se observan en los ovocitos pre-
vitelogénicos y en los postvitelogénicos (Fig. 5.18B). 
 
Cuando el ovocito primario (Ovp) está en diacinesis detiene la meiosis I, siendo ésta la primera 
frenada meiótica del ovocito. Conforme a la información disponible, los ovocitos de los organis-
mos que se reproducen sexualmente realizan la primera frenada meiótica en el subestadio de diaci-
nesis de la profase de la meiosis I (Fig. 5.20) (Greenstein, 2005; Masui & Clarke, 1979; Masui, 
1985; Masui, 2001; Mehlmann, 2005, revisión), y aquí mostramos que también lo hacen así los 
ovocitos de Ostrea edulis. El ovocito frenado en diacinesis puede permanecer un tiempo prolongado 
en este subestadio, prolongación temporal que, según la especie, dura días, meses e incluso años; 
esta situación de permanencia prolongada en diacinesis se denomina dictioteno. El dictioteno no es 
un estadio ni subestadio de la meiosis, sino que es un estado, un estado de persistencia del ovocito 
frenado en diacinesis; al ovocito que está en esta situación se le llama ovocito dictioténico. 
 
En Ostrea edulis, los ovocitos dictioténicos acometen el proceso de vitelogénesis y aquí, antes de 
continuar, conviene precisar y aclarar la terminología al uso en la bibliografía para denominar a los 
ovocitos, así como especificar la que a este respecto utilizamos en este estudio; veamos: 
a) Ovocito primario.- Es un ovocito que está realizando la meiosis I; es un concepto relativo al 
proceso de meiosis. 
b) Ovocito dictioténico.- Es un ovocito que está detenido en su primera frenada meiótica, tiene la 
meiosis I frenada en el estadio de profase y subestadio de diacinesis; es un concepto referente a 
la persistencia temporal del ovocito en su primera frenada meiótica. 
c) Ovocito previtelogénico.- Es un ovocito dictioténico que aún no ha iniciado la vitelogénesis; es 
un concepto relativo al proceso de vitelogénesis que realiza el ovocito. 
d) El ovocito realiza toda la vitelogénesis, hasta finalizarla, siendo un ovocito primario y, también, 
dictioténico. 
e) Durante el curso de la vitelogénesis, el ovocito, como veremos, recibe varias denominaciones 
según el grado de progresión del proceso; así, tenemos: ovocitos previtelogénicos, vitelogénicos 
y postvitelogénicos. 
f) En este estudio utilizamos la abreviatura Ovp para referirnos tanto al ovocito primario como al 
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Fig. 5.16. A y B. Ovocitos previtelogénicos (Ovp). PF: Pared Folicular 
 
Se muestran imágenes de ovocitos previtelogénicos (Ovp) en las Figuras 5.5C, 5.14B, 5.16A y B, 
5.17B, 5.18A. Los ovocitos previtelogénicos que observamos en la gónada de Ostrea edulis pro-
vienen de dos fuentes (Fig. 5.12): a) de ovocitos primarios independientes que iniciaron la meiosis; 
b) de ovocitos primarios que se formaron en un clon de ovogonias resultante de una proliferación 
clonal y que, seguidamente, entraron en meiosis, siendo esta situación la más frecuente. Cuando en 
una proliferación clonal, los ovocitos devienen dictioténicos, se desgajan del clon y, también, se 
hacen independientes entre sí. Como resultado de ambas situaciones, al final lo que tenemos en la 
gónada son ovocitos previtelogénicos independientes; estos ovocitos, aún cuando sean vecinos, ini-
cian una vida independiente entre sí y, la mayoría, si no lo están ya, se adhieren a la pared fi-




En el proceso de vitelogénesis los ovocitos dictioténicos producen el vitelo; acorde al progreso de 
este proceso distinguimos varios estados de desarrollo de los ovocitos, que son: 
1. Ovocitos previtelogénicos (Ovp).- Estos ovocitos aún no hacen vitelo ni forman la envoltura 
vitelina (EV); su tamaño es un poco mayor que el de las ovogonias, tienen un diámetro en torno 
a 9-10 μm; su forma es redondeada o suavemente elipsoidal, ya que aún no se han aplanado 
contra la pared folicular; el citoplasma es muy escaso; el núcleo es grande, prominente (6-7 
μm), el nucleoplasma es claro y la mayoría de la cromatina está descondensada; el nucleolo o 
los nucleolos (a veces se observan dos) aumentan de tamaño, siendo mayor que el de las ovogo-
nias. Cuando sólo se observa un nucleolo ocupa la posición central del núcleoplasma o está li-
geramente desplazado; cuando se ven dos nucleolos, se disponen en la periferia del nucleo-
plasma, en lugares opuestos y distantes entre sí; cuando la sección es favorable, en el nucleo-
plasma se observan los cromosomas diacinéticos. A partir de este estado de desarrollo del ovo-
cito, a su núcleo también se le llama vesícula germinal (Fig. 5.5C, 5.14B, 5.16A y B, 5.17B, 
5.18A). Dos realidades aparecen con los ovocitos previtelogénicos, y son: 
a) Las células auxiliares.- Son células que se observan adheridas íntimamente a la periferia de 
los Ovp y de los ovocitos vitelogénicos jóvenes (Fig. 5.17A); no hay certeza acerca de la 
función de estas células respecto de los ovocitos, aunque, en el caso de Pecten maximus, se 
les han atribuido funciones en la vitelogénesis (Dorange & Le Pennec, 1989). En este estu-
dio, también hemos observado este tipo de células en las siguientes situaciones: a) adheridas 
a la membrana celular de las ovogonias (Fig. 5.1); b) adosadas a ovocitos primarios indivi-
duales que están en meiosis (Fig. 5.15A); c) asociadas a ovocitos primarios que están 
haciendo meiosis en el seno de una proliferación clonal (Fig. 5.15B). Opinamos que estas 
células son un tipo de fibroblasto, perteneciente a la masa celular conjuntiva (MCC), que 
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establecen una relación funcional con las ovogonias, continúan con ella durante la meiosis 
de los ovocitos primarios y la mantienen con los ovocitos durante la vitelogénesis. 
b) Los cuerpos de Balbiani.- Ya en los ovocitos previtelogénicos se observan los cuerpos de 
Balbiani (epígrafe 4.1); aparecen, según la sección, como corpúsculos redondeados o alar-
gados, teñidos de rosa-violeta intenso, que se sitúan en la región yuxtaperinuclear del cito-
plasma (Fig. 5.18A). Si las secciones son favorables, estos cuerpos se demuestran durante 
toda la vitelogénesis, y aumentan de tamaño conforme lo hace el ovocito, si bien, se mani-
fiestan claramente en los ovocitos postvitelogénicos (Fig. 5.18A y B). 
2. Ovocitos vitelogénicos.- Se denominan así a los ovocitos que están haciendo el vitelo, recorde-
mos que son ovocitos dictioténicos. Aquí hemos de decir que así como una espermatogonia sólo 
tiene una tarea, consistente en hacer la meiosis y producir los espermatozoides, una ovogonia 
tiene dos, que son: a) hacer la meiosis, y b) realizar la vitelogénesis para producir el vitelo, y 
ambas tareas tienen que ser coordinadas secuencialmente; si esta coordinación no ocurre, el 
ovocito aborta y entra en atresia fisiológica. 
 Durante la vitelogénesis, el ovocito continúa siendo dictioténico y, progresivamente, hace cua-
tro labores destacadas: a) produce el vitelo; b) fabrica la envoltura vitelina (EV); c) el nucleolo 
aumenta y disminuye de tamaño, hasta que prácticamente desaparece, es decir, el nucleolo ex-
perimenta una transformación; y d) el ovocito aumenta de tamaño hasta adquirir su tamaño fi-
nal. 
 La transformación del nucleolo ocurre porque esta organela sintetiza el ARN-ribosómico nece-
sario para la producción de la elevada cantidad de ribosomas que se requiere durante la vi-
telogénesis. La vitelogénesis es un proceso de intensa actividad biosintética que precisa de ribo-
somas, y el ARN-ribosómico de éstos es producido por los organizadores nucleolares (NOR) de 
los cromosomas (Raska et al., 2006). La evolución del tamaño del nucleolo muestra una curva 
de crecimiento-decrecimiento que discurre paralela a la de la vitelogénesis; así, conforme la vi-
telogénesis progresa aumenta el tamaño del nucleolo, y a medida que la vitelogénesis dismi-
nuye, también lo hace el tamaño del nucleolo, hasta desaparecer en los ovocitos postvitelogéni-
cos (Fig. 5.5A, 5.14B, 5.16A y B, 5.17A-E, 5.18A-C). 
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Fig. 5.16. A y B. Ovocitos previtelogénicos (Ovp). PF: Pared Folicular 
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de crecimiento-decrecimiento que discurre paralela a la de la vitelogénesis; así, conforme la vi-
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nuye, también lo hace el tamaño del nucleolo, hasta desaparecer en los ovocitos postvitelogéni-
cos (Fig. 5.5A, 5.14B, 5.16A y B, 5.17A-E, 5.18A-C). 
 
   




Fig. 5.17. A. Ovocito vitelogénico temprano (OvVtp) con escaso vitelo (Vit) y una célula auxiliar (CAux) 
adherida. B. Ovocito previtelogénico (Ovp) y ovocito vitelogénico temprano (OvVtp); se señalan la pared 
folicular (PF) del folículo y un clon de espermatocitos primarios (c/Spc1). C. Ovocito vitelogénico pedun-
culado (OvVp). D. Ovocito vitelogénico joven (OvVj), nótese el tamaño y la prominencia del nucleolo. E. 
Ovocito vitelogénico tardío (OvVtd). N: núcleo; PF: Pared Folicular; Vit: Vitelo. 
 
En el desarrollo vitelogénico del ovocito distinguimos cuatro etapas, que nombramos y describimos 
(Fig. 5.12): 
a) Ovocito vitelogénico temprano (OvVtp).- Este ovocito está adherido a la pared fibroblásti-
ca del folículo gonadal o del canal genital; su tamaño es un poco mayor que el del ovocito 
previtelogénico; ha iniciado la formación de vitelo pero tiene poco; el citoplasma es escaso; 
aún no ha empezado a producir la envoltura vitelina (EV); el nucleolo aumenta de tamaño; 
en secciones favorables se observan los cuerpos de Balbiani y los cromosomas diacinéticos; 
tiene células auxiliares adheridas a la periferia de la membrana celular (Fig. 5.17A y B); 
algún ovocito, en su contacto con la pared folicular hace un pedúnculo, pero es pequeño 
(Fig. 5.17C). 
b) Ovocito vitelogénico joven (OvVj).- Es un ovocito que muestra vigor vitelogénico e inicia 
y desarrolla la producción de la envoltura vitelina (Fig. 5.17D); permanece adosado a la pa-
red folicular por su eje mayor; tiene bastante vitelo y el citoplasma aumenta de tamaño; 
también el nucleolo aumenta de tamaño. En este momento, y en otros bivalvos (mitílidos, 
venéridos, pectínidos (Chlamys varia): resultados de nuestro laboratorio), es cuando el ovo-
cito comienza a producir y desarrollar un pedúnculo en su zona de contacto con la pared fo-
licular, pero el ovocito de Ostrea edulis fabrica poco pedúnculo, y si lo hace, es corto y an-
cho; en su lugar, los ovocitos de Ostrea edulis mantienen amplia superficie de contacto con 
la pared folicular. En secciones favorables se observan los cromosomas diacinéticos y los 
cuerpos de Balbiani; también se pueden ver células auxialiares adosadas a la membrana ce-
lular. 
c) Ovocito vitelogénico tardío (OvVtd).- Este ovocito comienza a perder su adherencia a la 
pared folicular o a la pared del canal genital (Fig. 5.17 E); está finalizando la vitelogénesis y 
la formación de la envoltura vitelina; aumenta el tamaño del citoplasma y la cantidad de vi-
telo; el nucleolo regresa y disminuye su tamaño, a veces considerablemente; en secciones 
favorables se observan los cromosomas diacinéticos y los cuerpos de Balbiani; ya no tiene 
células auxiliares adosadas, ya en este caso, a la envoltura vitelina. 
d) Ovocito postvitelogénico (Ovptv).- Este ovocito ha finalizado la vitelogénesis –ha con-
cluído la producción de vitelo– y, también, ha terminado la formación de la envoltura vite-
lina (Fig. 5.18A-C), es un ovocito vitelogénicamente maduro; la mayoría de estos ovocitos 
se han separado de las paredes de los folículos y de la pared del canal genital (Fig. 5.18C), 
aunque algunos aún mantienen adherencias (Fig. 5.18A y B); en secciones favorables se ob-
servan los cromosomas diacinéticos (Fig. 5.18B) y los cuerpos de Balbiani (Fig. 5.18A y 
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B); estos cuerpos han aumentado su tamaño y se ubican principalmente en la región yuxta-
perinuclear del citoplasma; no se observan células auxiliares adosadas a la envoltura viteli-
na; el nucleolo ha regresado totalmente, en la mayoría de los ovocitos ya no se observa, y en 
caso de verse, su tamaño es muy pequeño (Fig. 5.18A-C, 5.19A-D). La envoltura vitelina de 
estos ovocitos es muy fina, tiene poco espesor (Fig. 5.18A-C, 5.19A-D). 
El tamaño de estos ovocitos es grande; hemos realizado medidas que van desde 90 hasta 
150 μm, pero las tallas más frecuentes están entre 100-120 μm, siendo el componente prin-
cipal de este tamaño el citoplasma con la gran cantidad de vitelo que contiene. La talla de 
estos ovocitos duplica, al menos, la de los ovocitos postvitelogénicos de otros bivalvos 
(mitílidos, venéridos, pectínidos, solénidos), que está en torno a 45-55 μm, según resultados 
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Fig. 5.18. A. Ovocitos postvitelogénicos (Ovptv) que muestran la GVBD y los cuerpos de Balbiani (CB); se 
señala un ovocito previtelogénicos (Ovp) que exhibe cuerpos de Balbiani (CB); se marca la pared folicular 
(PF) del folículo y una célula vesicular (VC). B. Ovocito postvitelogénico (Ovptv) mostrando cuerpos de 
Balbiani (CB) y cromosomas diacinéticos (CrD). C. Ovocitos postvitelogénicos (Ovptv) frenados en GVBD, 
realmente son huevos; obsérvese el aspecto de "estrella irregular" que adquiere la sección de la vesícula ger-
minal; asímismo, nótese la considerable uniformidad morfológica en "estrella irregular" de las vesículas 
germinales de los ovocitos. GVBD: "Germinal Vesicle Break Down" (Rotura de la Vesícula Germinal). 
 
Meiosis: reanudación del proceso 
Cuando el ovocito finaliza la vitelogénesis es un ovocito postvitelogénico y reanuda la meiosis; 
recordemos que este ovocito continúa frenado en la profase de la meiosis I, estadio de diacinesis, y 
es desde aquí desde donde reemprende la meiosis. Después de reanudar la meiosis, el ovocito de la 
mayoría de las especies no la concluye sino que vuelve a frenar este proceso en un estadio más 
avanzado del mismo, y ésta es la segunda frenada meiótica del ovocito (Fig. 5.20) (Greenstein, 
2005; Masui & Clarke, 1979; Masui, 1985; Masui, 2001; Mehlmann, 2005, revisión). El estadio de 
la meiosis donde el ovocito hace la segunda frenada meiótica depende de la especie del animal, y 
este estadio puede ser: GVBD, metafase de la meiosis I, anafase de la meiosis I y metafase de la 
meiosis II  (Fig. 5.20) (Greenstein, 2005). En la mayoría de los insectos la segunda frenada meióti-
ca del ovocito ocurre en metafase o anafase de la meiosis I, y en la mayoría de los vertebrados su-
cede en la metafase de la meiosis II; sin embargo, el erizo de mar no hace segunda frenada meiótica, 
sus ovocitos completan la meiosis (Fig. 5.20) (Greenstein, 2005). Actualmente se dispone de escasa 
información acerca del estadio de la meiosis donde los moluscos bivalvos hacen la segunda frenada 
meiótica, y esto concierne, al menos, a mitílidos, venéridos, pectínidos, ostreidos y solénidos. 
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Fig. 5.20. Esquema de la maduración meiótica del ovocito y de la activación del huevo mediante la fertili-
zación (adaptado de Greenstein, 2005). Conforme al conocimiento disponible, el esquema muestra el mo-
mento de la meiosis donde los ovocitos de todas las especies realizan la primera frenada meiótica, que es 
en la profase de la meiosis I, subestadio de diacinesis. Asímismo, presenta las posibles etapas y estadios de la 
meiosis donde los ovocitos, según la especie, hacen la segunda frenada meiótica, que pueden ser: GVBD 
(Germinal Vesicle Break Down), metafase I, metafase II. Los ovocitos del gusano Caenorhabditis elegans 
hacen la segunda frenada meiótica en la etapa de GVBD; en la mayoría de los insectos la realizan en meta-
fase de la meiosis I; en la mayoría de los vertebrados la ejecutan en metafase de la meiosis II; los ovocitos 
del erizo de mar no hacen segunda frenada meiótica, estos ovocitos completan la meiosis (Greenstein, 2005). 
En el esquema señalamos la etapa de GVBD donde, según nuestros resultados, los ovocitos de Ostrea edulis 
hacen la segunda frenada meiótica. 
 
Nuestros resultados muestran que los ovocitos de Ostrea edulis hacen la segunda frenada meiótica 
en la etapa de GVBD (Fig. 5.18C). La GVBD (Germinal Vesicle Breek Down) ocurre todavía en 
la meiosis I y es una etapa de transición desde la diacinesis a la metafase de la meiosis I pero sin 
llegar a ella. Consiste en que la envoltura nuclear del núcleo (vesícula germinal) del ovocito se 
rompe parcialmente pero no llega a desaparecer. Esta rotura es progresiva, comienza por una ondu-
lación de la envoltura nuclear, continúa por una rotura parcial en diferentes lugares de la misma y 
acaba en una vesiculación intensa. Llegado a este punto, el proceso de rotura no prosigue, estas ve-
siculaciones de la membrana nuclear no desaparecen y el proceso meiótico queda detenido aquí y 
no progresa hacia la metafase de la meiosis I. Según la experiencia de nuestro grupo de investiga-
ción, esta progresión de la rotura de la envoltura nuclear del ovocito postvitelogénico no tiene la 
misma intensidad en los bivalvos que hemos estudiado; concretamente, en Chlamys varia la rotura 
es intensa, llegando a la vesiculación de la envoltura nuclear (Iglesias, 2012); sin embargo, en Os-
trea edulis, el punto de la GVBD donde los ovocitos hacen la segunda frenada meiótica es más sua-
ve, quedando este punto en ondulaciones de la envoltura nuclear, así como en invaginaciones de la 




Fig. 5.18. A. Ovocitos postvitelogénicos (Ovptv) que muestran la GVBD y los cuerpos de Balbiani (CB); se 
señala un ovocito previtelogénicos (Ovp) que exhibe cuerpos de Balbiani (CB); se marca la pared folicular 
(PF) del folículo y una célula vesicular (VC). B. Ovocito postvitelogénico (Ovptv) mostrando cuerpos de 
Balbiani (CB) y cromosomas diacinéticos (CrD). C. Ovocitos postvitelogénicos (Ovptv) frenados en GVBD, 
realmente son huevos; obsérvese el aspecto de "estrella irregular" que adquiere la sección de la vesícula ger-
minal; asímismo, nótese la considerable uniformidad morfológica en "estrella irregular" de las vesículas 
germinales de los ovocitos. GVBD: "Germinal Vesicle Break Down" (Rotura de la Vesícula Germinal). 
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meiosis donde los ovocitos, según la especie, hacen la segunda frenada meiótica, que pueden ser: GVBD 
(Germinal Vesicle Break Down), metafase I, metafase II. Los ovocitos del gusano Caenorhabditis elegans 
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fase de la meiosis I; en la mayoría de los vertebrados la ejecutan en metafase de la meiosis II; los ovocitos 
del erizo de mar no hacen segunda frenada meiótica, estos ovocitos completan la meiosis (Greenstein, 2005). 
En el esquema señalamos la etapa de GVBD donde, según nuestros resultados, los ovocitos de Ostrea edulis 
hacen la segunda frenada meiótica. 
 
Nuestros resultados muestran que los ovocitos de Ostrea edulis hacen la segunda frenada meiótica 
en la etapa de GVBD (Fig. 5.18C). La GVBD (Germinal Vesicle Breek Down) ocurre todavía en 
la meiosis I y es una etapa de transición desde la diacinesis a la metafase de la meiosis I pero sin 
llegar a ella. Consiste en que la envoltura nuclear del núcleo (vesícula germinal) del ovocito se 
rompe parcialmente pero no llega a desaparecer. Esta rotura es progresiva, comienza por una ondu-
lación de la envoltura nuclear, continúa por una rotura parcial en diferentes lugares de la misma y 
acaba en una vesiculación intensa. Llegado a este punto, el proceso de rotura no prosigue, estas ve-
siculaciones de la membrana nuclear no desaparecen y el proceso meiótico queda detenido aquí y 
no progresa hacia la metafase de la meiosis I. Según la experiencia de nuestro grupo de investiga-
ción, esta progresión de la rotura de la envoltura nuclear del ovocito postvitelogénico no tiene la 
misma intensidad en los bivalvos que hemos estudiado; concretamente, en Chlamys varia la rotura 
es intensa, llegando a la vesiculación de la envoltura nuclear (Iglesias, 2012); sin embargo, en Os-
trea edulis, el punto de la GVBD donde los ovocitos hacen la segunda frenada meiótica es más sua-
ve, quedando este punto en ondulaciones de la envoltura nuclear, así como en invaginaciones de la 
misma, que dan a la sección de la vesícula germinal un aspecto de "estrella irregular" (Fig. 5.18C). 
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La vesícula germinal de los ovocitos así frenados no tiene nucleolo, o es muy pequeño, y, en sec-
ciones favorables, se pueden observar los cromosomas diacinéticos en su interior. 
 
Por tanto, los ovocitos postvitelogénicos de Ostrea edulis hacen la segunda frenada meiótica en 
GVBD, y así devienen en óvulos o huevos, que son viables meióticamente para la fecundación y, 
también, son viables vitelogénicamente para sostener el desarrollo de los primeros estadios de la 
embriogénesis, después de la fecundación, hasta que la larva pueda nutrirse por sí misma. En defi-
nitiva, el huevo de Ostrea edulis es un ovocito frenado en la meiosis I, estadio de GVBD, y así son 
emitidos los huevos en las puestas. En Ostrea edulis, los ovocitos son emitidos en las puestas en el 
estadio de GVBD porque no se observan etapas meióticas posteriores en los ovocitos postvitelogé-
nicos que se encuentran en el interior de la gónada de esta especie. Además, cuando un individuo 
hace una descarga de huevos en la cavidad paleal, si se extraen estos huevos –aún sin fecundar– y 
se observan al microscopio, se puede ver claramente que en su interior hay una mancha blanquecina 
de considerable tamaño: es la vesícula germinal, que aún no ha desaparecido; este hecho soporta 
nuestra afirmación de que los huevos emitidos en la puesta tienen la meiosis frenada en la etapa de 
GVBD (Fig. 5.21). También, y abundando, cuando el ovocito hace la segunda frenada meiótica, en 
este caso en GVBD, el proceso meiótico se estabiliza, entonces, si observamos una sección histoló-
gica de una población de tales ovocitos, notaremos una considerable uniformidad morfológica, en 
"estrella irregular," de sus respectivas vesículas germinales (Fig. 5.18C). 
 
Conforme a lo expuesto hasta ahora, podemos establecer la siguiente relación: 
 
1 Ovogonia : 1 Ovogénesis : 1 Huevo : 1 Serie gametogénica femenina (SG�) 
 
El progreso de una ovogénesis en el trayecto de una serie gametogénica femenina (SG�) hacia la 
formación de un huevo lo denominamos maduración de la serie gametogénica. También, decimos 
que una serie gametogénica femenina está madura, que ha alcanzado la madurez, cuando se forma 
el huevo, o sea, cuando la serie gametogénica llega al final de la ovogénesis. De la población de 
ovogonias que en un momento dado tiene una gónada no todas se activan simultáneamente para 
entrar en ovogénesis, la entrada de la población de ovogonias en ovogénesis es un proceso gradual 
que se acelera, paulatinamente cada vez es mayor el número de ovogonias que entran en ovogéne-
sis, por ello la maduración de la fase sexual femenina* es gradual y progresiva. Las ovogonias de 
una fase sexual femenina no se agotan en producir ovogénesis, una fracción de ellas permanece 
inactiva y pasa a la fase sexual femenina siguiente, ya sea en el mismo ciclo reproductivo o en el 
siguiente. Hemos observado que en individuos de 3 meses de edad las ovogonias ya tienen capaci-
dad para producir ovogénesis. 
En una SG� la amplificación celular es mucho menor que en una SG�; esta amplificación ocurre 
en la proliferación clonal (PC) y aquí el número de mitosis de las ovogonias es bastante menor que 
el número de mitosis de las espermatogonias en el seno de una PRT. Asímismo, y aparte de la am-
plificación celular, en una SG� la relación es 1 ovogonia : 1 huevo, en cambio, en una SG� la 
relación es 1 espermatogonia : 4 espermatozoides. 
 
5.9 Atresia ovocitaria 
En ocasiones, los huevos entran en atresia fisiológica, es decir, se degradan y son reabsorbidos por 
el animal (Fig. 5.19A-D). La causa inmediata de esta degeneración puede ser la pérdida de vigor 
metabólico del huevo; una vez que el animal produce los huevos, si estos no son descargados, le 
suponen una carga metabólica que requiere nutrientes y oxígeno; quizás, la deficiencia de oxígeno 
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sea una causa inmediata principal de este tipo de atresia. Durante el presente trabajo se pudo obser-
var que una vez que los ovocitos alcanzan la madurez vitelogénica y meiótica, si no se dan las con-
diciones de luz y temperatura apropiadas para que ocurra la puesta en un tiempo relativamente cor-
to, los ovocitos entran en atresia fisiológica (de esto se hablará con más detalle en los capítulos del 
Ciclo Natural y de los Acondicionamientos). 
 
   
   
Fig. 5.19. A. Ovocitos postvitelogénicos (Ovptv) en GVBD, en realidad huevos, que muestran atresia (At); 
en uno de ellos se marca el inicio de la atresia y se señalan las vesículas de atresia (VsAt); la atresia se inicia 
en la región periférica del citoplasma. B. Inicio de la atresia ovocitaria en un ovocito postvitelogénico; se 
señalan las vesículas de atresia (VsAt). C. Ovocito postvitelogénico atrésico; las vesículas de atresia coales-
cen. D. Zona de atresia ovocitaria en el canal genital. At: Atresia; Optv: Ovocito postvitelogénico; M: Man-
to; VsAt: Vesículas de Atresia. 
 
Este tipo de atresia se inicia en la periferia del citoplasma y se manifiesta en forma de vesículas 
discretas que denominamos vesículas de atresia (Fig. 5.19A y B); a continuación, la atresia avanza 
por el citoplasma y por la región perinuclear, pero no afecta al interior de la vesícula germinal (Fig. 
5.19C), las vesículas de atresia coalescen (Fig. 5.19C); finalmente, la envoltura vitelina y la mem-
brana del huevo rompen y el contenido del huevo queda libre en el lumen folicular o en el del canal 
genital (Fig. 5.19C). Los huevos dispuestos para la puesta no entran en atresia simultáneamente, el 
fenómeno es gradual y progresivo (Fig. 5.19D). 
 
5.10 Fecundidad de Ostrea edulis. Huevos: tamaño, cantidad y modalidad de la puesta. Desa-
rrollo embrionario 
El tamaño de los huevos de Ostrea edulis es grande, hemos realizado medidas que van desde 90 
hasta 150 μm de diámetro, pero las tallas más frecuentes están entre 100-120 μm, siendo el compo-
nente principal de este tamaño el citoplasma con la gran cantidad de vitelo que contiene. La talla de 
estos huevos duplica, al menos, la de los huevos de otros bivalvos (mitílidos, venéridos, pectínidos, 
solénidos), que está en torno a 45-55 μm, según resultados de nuestro laboratorio. 
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La vesícula germinal de los ovocitos así frenados no tiene nucleolo, o es muy pequeño, y, en sec-
ciones favorables, se pueden observar los cromosomas diacinéticos en su interior. 
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5.9 Atresia ovocitaria 
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Fig. 5.21. Huevos sin fecundar de Ostrea edulis extraídos de la cavidad paleal. En el interior de algunos hue-
vos se observa claramente una mancha blanquecina: es la vesícula germinal, que aún no ha desaparecido; 
este hecho soporta nuestra afirmación de que los huevos emitidos en la puesta tienen la meiosis frenada en la 
etapa de GVBD. 
 
Hemos observado que la cantidad y el tamaño de los huevos que produce Ostrea edulis podría de-
pender de la edad del animal, ya que las ostras de menos de un año (0 años) producen menos huevos 
y de menor tamaño que las ostras que tienen 1 año o más. Esta observación encaja en el amplio es-
tudio que ya en 1941 realizó H. A. Cole sobre la fecundidad de Ostrea edulis (Cole, 1941). En este 
estudio, Cole expuso que el número de embriones producido por un individuo de esta especie 
aproximadamente se duplica cada año hasta que la ostra tiene 4 años de edad, que es cuando el 
autor la considera una ostra adulta; a continuación trasladamos aquí unas estimas hechas por este 
autor sobre los embriones producidos por los individuos de Ostrea edulis según las clases de edad: 
 
Fecundidad de Ostrea edulis 
(Cole, 1941) 
Clase de edad Número de embriones 
Ostras con 1 año cumplido 91.600 
Ostras con 2 años cumplidos 218.100 
Ostras con 3 años cumplidos 462.600 
Ostras con 4 años cumplidos 902.900 
 
En nuestro estudio se han examinado ostras procedentes directamente del medio natural, con edades 
de: menos de 1 año (clase 0), 1 año cumplido (clase 1) y dos años cumplidos (clase 2). En los expe-
rimentos de acondicionamiento se han utilizado ostras de las clases 0 y 1. La edad de los individuos 
se empieza a contar a partir de la fecha en que se fijan. 
En Crassostrea gigas, se ha observado que el tamaño de los ovocitos está vinculado al estado del 
progenitor, en cuanto a tamaño, peso y condición nutritiva (Cardoso et al, 2007). Por otro lado, en 
Crassostrea virginica, se ha informado que la cantidad de huevos que producen los individuos de-
pende del tamaño del individuo, aduciendo que esto es debido a que la cantidad de huevos produ-
cida está limitada por el volumen de la cavidad del manto (Davis & Hanley, 1956). 
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En cuanto al modo como Ostrea edulis realiza la puesta de la fase sexual femenina, hemos obser-
vado que los individuos descargan los huevos en bloque, de una vez, es decir, los huevos no se libe-
ran progresivamente, sino en conjunto, con lo que las puestas hembra son relativamente rápidas y la 
gónada queda vacía. 
 
   
Fig. 5.22. A. Ejemplar de Ostrea edulis con desarrollo de embriones en la cavidad paleal; los embriones 
están en la fase embrionaria de mórulas (color amarillo-pastel). B. Individuo de Ostrea edulis con larvas 
metamórficas en la cavidad paleal (color gris oscuro). 
 
En Ostrea edulis, la fecundación de los huevos y el desarrollo embrionario ocurre en la cavidad 
paleal; en la disección de los individuos, la existencia de una puesta de la fase sexual femenina se 
observa como una masa, de color blanquecino a gris, presente en el interior de dicha cavidad. El 
color de esta masa, o sea, de la puesta de huevos, varía según el grado de desarrollo de las larvas 
que la componen, de este modo, cuanto menor es el grado de desarrollo de las larvas más blanco-
pálido será el aspecto general de dicha masa (Fig. 5.22A), y a medida que el desarrollo de las larvas 
avanza, su aspecto se va oscureciendo en una escala de grises, adquiriendo progresivamente un gris 
más intenso (Fig. 5.22B). Este colorido de la puesta de huevos que hace Ostrea edulis ya fue des-
crito por H. A. Cole (Cole, 1941). 
A continuación se muestran diferentes estados de desarrollo de los embriones de Ostrea edulis ex-
traídos de la cavidad paleal de individuos que, durante este estudio, hicieron una puesta de huevos. 
Los embriones se observaron con microscopía óptica de bajo aumento. Como se puede ver, el es-
tado más avanzado de desarrollo del embrión que se encontró en el interior de las valvas fue el de 
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Fig. 5.23. Diferentes estadios de desarrollo del embrión y de la larva de Ostrea edulis, ordenados de menor a 
mayor desarrollo, que se encontraron en la cavidad paleal de ostras estudiadas en esta investigación. 
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5.11 Discusión 
Consideramos que el estudio que se presenta en este capítulo aporta los siguientes hechos, novedo-
sos y relevantes, a la gametogénesis de Ostrea edulis: 
1. Definimos y describimos los conceptos de masa celular conjuntiva (MCC), serie gametogé-
nica* y fase sexual*, los dos últimos se incluyen en el glosario de conceptos. 
2. Se establecen, describen y proponen las series gametogénicas masculina (SG�) y femenina 
(SG�). 
3. En la serie gametogénica masculina, se define y describe el concepto de PRT (proliferación de 
espermatogonias con reducción de tamaño) y se describen las espermatogonias, que denomina-
mos espermatogonias primarias (Spg1) y espermatogonias secundarias (Spg2). 
4. En el proceso de Meiosis I de la espermatogénesis se aportan imágenes detalladas para los sub-
estadios de la profase y para el estadio de metafase. 
5. En la serie gametogénica femenina se describe la ovogonia, así como sus modos de prolifera-
ción; en concreto, se define y se detalla el proceso que denominamos proliferación clonal de la 
ovogonia. 
6. En la ovogénesis: 
a) Se describe la Meiosis I del ovocito primario y se muestran las dos frenadas meióticas 
que experimenta: la primera, en el estadio de profase (subestadio de diacinesis), mostrando 
los cromosomas diacinéticos, y la segunda en la etapa de GVBD. 
b) Se muestran los cuerpos de Balbiani en los ovocitos previtelogénicos y en los postvite-
logénicos. 
7. Se muestra y se describe el fenómeno de atresia fisiológica en los ovocitos postvitelogénicos. 
 
La gametogénesis de los bivalvos de la familia Ostreidae ha sido estudiada en algunas de sus espe-
cies, sobre todo las comerciales, (Orton, 1927, 1931, 1933; Coe, 1931, 1932a, 1932b, 1934; Cole, 
1941, 1942; Galtsoff, 1964; Galtsoff & Philpott, 1960; Loosanoff, 1962; Lubet & Allarakh, 1981; 
Eckelbarger & Davis, 1996a, 1996b) y, particularmente, la gametogénesis de Ostrea edulis ha sido 
documentada por H. A. Cole (1941, 1942) y por V. L. Loosanoff (1962). A las contribuciones de 
estos autores, y en concreto para Ostrea edulis, el estudio que presentamos en este capítulo añade 
las aportaciones que más arriba se indican y que a continuación comentamos. 
 
5.11.1 Origen de las espermatogonias y de las ovogonias 
En los moluscos bivalvos hay dos asuntos que merecen investigación y todavía están pendientes de 
explicar, y son: a) el origen de las espermatogonias y de las ovogonias en el individuo; b) en el caso 
de los moluscos bisexuales, tanto en los sincrónicos como en los asincrónicos, explicar si las es-
permatogonias y las ovogonias derivan de una célula germinal común a ambas, o proceden de célu-
las germinales diferentes. 
Pocos autores que hayan tratado la morfogénesis de la gónada y la gametogénesis, han estudiado el 
origen de las espermatogonias y de las ovogonias en el individuo. Sólo lo han hecho: Woods (1931, 
1932) en Sphaerium striatinun; Lubet & Allarakh (1981) en Chlamys varia y Aequipecten opercu-
laris; Fabioux et al., (2004a, 2004b, 2004c) en Crassostrea gigas; e Iglesias (2012) en Chlamys
varia. Que sepamos, este tema no ha sido estudiado en Ostrea edulis. Además, de estos autores, 
sólo Woods e Iglesias se han planteado claramente si las espermatogonias y las ovogonias derivan 
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laris; Fabioux et al., (2004a, 2004b, 2004c) en Crassostrea gigas; e Iglesias (2012) en Chlamys
varia. Que sepamos, este tema no ha sido estudiado en Ostrea edulis. Además, de estos autores, 
sólo Woods e Iglesias se han planteado claramente si las espermatogonias y las ovogonias derivan 
de una célula germinal común a ambas o proceden de células germinales diferentes. 
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Para responder a estas preguntas, sólo Woods (1931, 1932) hace un trabajo profundo, consistente en 
estudiar el origen embrionario de las espermatogonias y de las ovogonias, en Sphaerium striatinum, 
y cómo estas células aparecen en el animal juvenil y se perpetúan en el adulto. Concluye este autor 
(ver epígrafe 4.1) que las espermatogonias y las ovogonias se forman durante la embriogénesis 
temprana del animal, tienen un origen embrionario común, y ya en la larva trocófora son estirpes 
germinales independientes entre sí; además, expone este autor, las espermatogonias y las ovogonias 
son tejido germinal embrionario indiferenciado que está presente en el animal adulto, esto es, cuan-
do el juvenil hace su primera gónada ya está equipado con espermatogonias y con ovogonias, y no 
tiene una célula germinal anterior de la que tales células pudiesen derivar. En esta línea, y estu-
diando juveniles y adultos de Chlamys varia, Iglesias (2012) concluye que en esta especie las es-
permatogonias y las ovogonias constituyen líneas germinales independientes entre sí y, también, 
que en los juveniles y en los adultos no hay una célula germinal anterior de la que tales células pu-
diesen derivar. 
En Ostrea edulis, nuestro estudio en juveniles, que hacen su primera gónada, y en adultos muestra 
que las espermatogonias primarias (Spg1) y las ovogonias pertenecen a líneas germinales dife-
rentes entre sí; además, en estos animales no hemos observado células de línea germinal anteriores a 
las espermatogonias y a las ovogonias de las que estas estirpes celulares pudiesen derivar; por tanto, 
afirmamos que las espermatogonias primarias y las ovogonias son las primeras células de línea ger-
minal que están presentes tanto en juveniles como en adultos durante su historia de vida y que, a su 
vez, son las células fundadoras, respectivamente, de la serie gametogénica masculina y de la fe-
menina. Además, por sus características citológicas y cromáticas (tinción tricrómica) las esperma-
togonias primarias y las ovogonias se distinguen claramente entre sí. Estos resultados obtenidos en 
Ostrea edulis concuerdan con los logrados por Woods (1931, 1932) en Sphaeriun striatinum y por 
Iglesias (2012) en Chlamys varia. 
Otros grupos de investigación también se han planteado explicar el origen de las espermatogonias y 
de las ovogonias en moluscos bivalvos. Así, Lubet & Allarakh (1981), trabajando con juveniles y 
adultos de Chlamys varia y de Aequipecten opercularis, afirman que las espermatogonias y las ovo-
gonias surgen en la región anatómica colindante con la parte inferior de la cavidad pericárdica y 
derivan de una "protogonia" que, a su vez, hipotetizan. En cuanto al origen, estamos de acuerdo 
porque concuerda con lo establecido por Woods (1931, 1932), pero discrepamos en la  necesidad de 
introducir una "protogonia" para explicar el origen de estas células al menos en Ostrea edulis, no-
sotros pensamos que las células que aparecen en dicha región anatómica son directamente las es-
permatogonias y las ovogonias; además, estos autores no aclaran en su hipótesis si las espermato-
gonias y las ovogonias derivan de una misma estirpe de protogonia o lo hacen de dos estirpes de 
protogonias diferentes, una para las espermatogonias y otra para las ovogonias, esto es, no explican 
si en juveniles y en adultos las espermatogonias y la ovogonias pertenecen a líneas germinales in-
dependientes o tienen un origen común. Nosotros, en Ostrea edulis, no hemos observado un tipo 
celular análogo a la "protogonia" que estos autores hipotetizan, y afirmamos, acorde con nuestros 
resultados, que en esta especie las espermatogonias y las ovogonias pertenecen a líneas germinales 
independientes. 
Fabioux et al., (2004a, 2004b, 2004c) trabajando con Crassostrea gigas también tratan de explicar 
el origen de las espermatogonias y de las ovogonias en los juveniles y en los adultos de esta especie, 
para ello estos autores proponen una estirpe celular, que denominan "germinal stem cell" (GSC), de 
la que derivarían las espermatogonias y las ovogonias; tampoco estos autores explican si en el caso 
de que tal GSC exista, las espermatogonias y las ovogonias derivarían de una misma estirpe celular 
de GSC o lo harían, respectivamente, de dos estirpes de GSC diferentes, o sea, no aclaran si en los 
juveniles y en los adultos las espermatogonias y las ovogonias pertenecen a líneas germinales dife-
rentes o tienen un origen común. Nuevamente, afirmamos que en Ostrea edulis nosotros no hemos 
encontrado un tipo celular análogo a la estirpe celular GSC que estos autores proponen. 
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5.11.2 Masa celular conjuntiva 
El concepto de masa celular conjuntiva (MCC), que proponemos y describimos en este estudio, es 
innovador en el área de investigación de la gonadogénesis y la gametogénesis de moluscos bival-
vos. Surge este concepto de observar cómo aparecen, en Ostrea edulis, las espermatogonias pri-
marias y las ovogonias cuando los juveniles hacen su primera gónada y, también, cuando los adul-
tos inician la formación de una nueva gónada tras una etapa de reposo/restauración; en ambos casos, 
las espermatogonias y las ovogonias se observan en el canal genital inmersas en el seno de una ma-
sa celular de fibroblastos –o de células muy semejantes a ellos– que las acompañan; en cualquier 
caso, esta masa celular tiene un aspecto conjuntivo y de ahí procede el nombre que le damos. No 
conocemos las funciones que estas células no-germinales tienen, pero algunas de ellas podrían de-
venir en las denominadas "células auxiliares" que se observan adheridas a la superficie de los ovoci-
tos previtelogénicos y vitelogénicos. 
La presencia de la MCC en el canal genital y en torno a las espermatogonias y las ovogonias es co-
herente con el origen embrionario de estas estirpes germinales en los moluscos bivalvos ambisexua-
les, según demostró Woods (1931, 1932) en Sphaerium striatinum. Como expusimos (ver epígrafe 
4.1), este autor mostró que las espermatogonias y las ovogonias se originan durante la blastulación 
del embrión a partir de un micrómero que él denominó micrómero d.4 ó célula M, y que de esta 
célula derivan tanto las espermatogonias y las ovogonias como parte del mesodermo del animal; 
también describió este autor que cuando en el embrión se forma el esbozo de la gónada, las esper-
matogonias y las ovogonias están inmersas en el seno de células mesodérmicas; así pues, estos 
hechos podrían explicar la presencia de la masa de fibroblastos, o de células mesodérmicas, junto a 
las espermatogonias y a las ovogonias, en el canal genital y en los folículos gonadales de Ostrea 
edulis. 
 
5.11.3 Serie gametogénica masculina 
Proponemos para Ostrea edulis la serie gametogénica masculina (SG�) que produce los esperma-
tozoides, con las estirpes celulares que la constituyen y los procesos celulares que en ella ocurren. 
Las novedades que nuestro trabajo añade en esta propuesta sobre lo ya conocido (Cole, 1941 y 
1942) son las siguientes: 
a) La serie gametogénica comienza en la espermatogonia primaria (Spg1); no hemos encontrado 
una célula germinal anterior a la espermatogonia primaria de la que ésta pueda derivar. A su 
vez, la espermatogonia primaria es la célula fundadora de la serie gametogénica. 
b) Aparte de realizar mitosis individuales, las Spg1 realizan un proceso de amplificación celular, 
que hemos denominado PRT (proliferación con reducción de tamaño), mediante el que produ-
cen numerosas espermatogonias, con la particularidad de que en cada división las espermatogo-
nias que surgen tienen cada vez menor tamaño. Cuando el proceso de PRT finaliza, las esper-
matogonias que se han formado entran en meiosis. Para distinguir unas espermatogonias de 
otras, denominamos espermatogonia primaria (Spg1) a la estirpe de espermatogonia que fun-
da la serie gametogénica e inicia el proceso de PRT, y nombramos espermatogonias secunda-
rias (Spg2) a todas las espermatogonias que, progresivamente, se producen en dicho proceso. 
c) Se describen las características morfológicas y citológicas de las Spg1 y de las Spg2. 
d) Se describe de forma pormenorizada el proceso de meiosis de la espermatogénesis, y se apor-
tan imágenes detalladas de los subestadios de la profase y del estadio de metafase de la meiosis 
I, así como de la formación de las espermátidas tempranas y de las espermátidas tardías en 
la meiosis II. Las imágenes que se presentan se han realizado con microscopia óptica y emple-
ando una tinción tricrómica. Consideramos que este estudio y las imágenes que lo acompañan, 
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togonias primarias y las ovogonias se distinguen claramente entre sí. Estos resultados obtenidos en 
Ostrea edulis concuerdan con los logrados por Woods (1931, 1932) en Sphaeriun striatinum y por 
Iglesias (2012) en Chlamys varia. 
Otros grupos de investigación también se han planteado explicar el origen de las espermatogonias y 
de las ovogonias en moluscos bivalvos. Así, Lubet & Allarakh (1981), trabajando con juveniles y 
adultos de Chlamys varia y de Aequipecten opercularis, afirman que las espermatogonias y las ovo-
gonias surgen en la región anatómica colindante con la parte inferior de la cavidad pericárdica y 
derivan de una "protogonia" que, a su vez, hipotetizan. En cuanto al origen, estamos de acuerdo 
porque concuerda con lo establecido por Woods (1931, 1932), pero discrepamos en la  necesidad de 
introducir una "protogonia" para explicar el origen de estas células al menos en Ostrea edulis, no-
sotros pensamos que las células que aparecen en dicha región anatómica son directamente las es-
permatogonias y las ovogonias; además, estos autores no aclaran en su hipótesis si las espermato-
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protogonias diferentes, una para las espermatogonias y otra para las ovogonias, esto es, no explican 
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dependientes o tienen un origen común. Nosotros, en Ostrea edulis, no hemos observado un tipo 
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resultados, que en esta especie las espermatogonias y las ovogonias pertenecen a líneas germinales 
independientes. 
Fabioux et al., (2004a, 2004b, 2004c) trabajando con Crassostrea gigas también tratan de explicar 
el origen de las espermatogonias y de las ovogonias en los juveniles y en los adultos de esta especie, 
para ello estos autores proponen una estirpe celular, que denominan "germinal stem cell" (GSC), de 
la que derivarían las espermatogonias y las ovogonias; tampoco estos autores explican si en el caso 
de que tal GSC exista, las espermatogonias y las ovogonias derivarían de una misma estirpe celular 
de GSC o lo harían, respectivamente, de dos estirpes de GSC diferentes, o sea, no aclaran si en los 
juveniles y en los adultos las espermatogonias y las ovogonias pertenecen a líneas germinales dife-
rentes o tienen un origen común. Nuevamente, afirmamos que en Ostrea edulis nosotros no hemos 
encontrado un tipo celular análogo a la estirpe celular GSC que estos autores proponen. 
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ando una tinción tricrómica. Consideramos que este estudio y las imágenes que lo acompañan, 
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además de describir el proceso de meiosis en la espermatogénesis de Ostrea edulis, puede ser 
útil para identificar y estudiar dicho proceso en otros moluscos bivalvos. 
 
5.11.4 Serie gametogénica femenina 
Proponemos para Ostrea edulis la serie gametogénica femenina (SG�) que produce un huevo, 
con las estirpes celulares que la constituyen y los procesos celulares que en ella ocurren. Lo nove-
doso que nuestro trabajo añade en esta propuesta sobre lo ya conocido (Cole, 1941 y 1942) es lo 
siguiente: 
 
a) La serie gametogénica comienza en la ovogonia (Ovg); no hemos encontrado una célula germi-
nal anterior a la ovogonia de la que ésta pueda derivar. A su vez, la ovogonia es la célula funda-
dora de la serie gametogénica. 
b) Se describen las características morfológicas y citológicas de la ovogonia que, al compararlas 
con las de la espermatogonia primaria, afirmamos que estas dos estirpes de células germinales 
se identifican y se diferencian claramente entre sí utilizando microscopía óptica y una tinción 
adecuada (tinción tricrómica, en nuestro caso). 
c) Las ovogonias, además de dividirse aisladamente por mitosis, muestran un modo de prolifera-
ción particular, que denominamos proliferación clonal; la mayoría de las ovogonias, antes de 
pasar a ovocitos primarios y entrar en meiosis realizan este tipo de proliferación. 
d) Hemos descrito el proceso de meiosis I que realiza el ovocito primario. De la comparación de 
este proceso de meiosis con el mismo que realizan los espermatocitos primarios en la esper-
matogénesis, afirmamos que con microscopía óptica y una tinción adecuada (tricrómica) se 
identifican y se diferencian claramente entre sí los procesos de meiosis I que realizan los ovoci-
tos primarios y los espermatocitos primarios. 
e) Hemos identificado citológicamente las dos frenadas meióticas que realiza el ovocito durante 
la meiois; estas frenadas ocurren en la meiosis I: la primera, en el estadio de profase (subesta-
dio de diacinesis), mostrando los cromosomas diacinéticos, y la segunda en la etapa de GVBD. 
Que sepamos, los ovocitos de todos los organismos hacen la primera frenada meiótica en la pro-
fase (diacinesis) de la meiosis I, pero la etapa de la meiosis donde realizan la segunda frenada 
depende de la especie de que se trate (Greenstein, 2005; Masui & Clarke, 1979; Masui, 1985; 
Masui, 2001; Mehlmann, 2005, revisión). En el caso de la mayoría de los moluscos bivalvos, y 
particularmente en las especies de interés comercial, queda por determinar en qué etapa de la 
meiosis realizan los ovocitos la segunda frenada meiótica, y éste es un asunto importante, por-
que cuando el ovocito ha realizado la segunda frenada meiótica es cuando está capacitado para 
ser fecundado, y es entonces cuando es un huevo. 
 Estar en la segunda frenada meiótica hace que un ovocito sea meióticamente maduro aunque 
no haya finalizado la meiosis; aquí, la madurez meiótica del ovocito se refiere a que el ovocito 
está meióticamente capacitado para ser fertilizado. 
 Como la segunda frenada meiótica ocurre después de que el ovocito haya finalizado la vitelogé-
nesis, entonces tenemos que un ovocito meióticamente maduro, o sea, un huevo, también es 
un ovocito vitelogénicamente maduro, esto es, la madurez meiótica del ovocito implica su 
madurez vitelogénica; pero lo inverso no siempre es cierto: la madurez vitelogénica del ovocito 
no implica su madurez meiótica. El conocimiento de estos conceptos, así como la determinación 
de la segunda frenada meiótica de los ovocitos de los moluscos bivalvos de interés comercial, 
es de suma importancia tanto para la gestión de la producción natural de estos bivalvos como 
para la producción de sus larvas, a través de puestas inducidas, en criaderos. 
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 A partir de este estudio, afirmamos que los ovocitos de Ostrea edulis realizan su segunda 
frenada meiótica en la etapa de GVBD (Germinal Vesicle Break Down) de la meiosis I. 
 
5.11.5 Cuerpos de Balbiani 
Hemos identificado cuerpos de Balbiani (CB) en los ovocitos de Ostrea edulis. Estos cuerpos no 
se observan en todas las etapas de desarrollo del ovocito; donde mejor se muestran es en los ovoci-
tos previtelogénicos, en los ovocitos vitelogénicos tardíos y en los ovocitos postvitelogénicos. 
En la literatura científica no hemos encontrado artículos que documenten la existencia de CB en 
moluscos, y menos aún en moluscos bivalvos; sin embargo, los CB están ampliamente documenta-
dos en otros invertebrados (gusanos, planarias, insectos, arácnidos, miriápodos) y en vertebrados 
(anfibios, peces, aves y, también, en algunos mamíferos) (Extavour & Akam, 2003; Kloc et al, 
2004a; Kloc et al, 2004b). 
Las imágenes de los CB que mostramos en este estudio son tal como se presentan, en Ostrea edulis, 
en observación con microscopía óptica y tinción tricrómica. Son cuerpos cromatoideos basófilos y 
densos, de morfología alargada, que se disponen principalmente en la región yuxtaperinuclear del 
citoplasma, aunque también pueden estar dispersos en su seno. El concepto de CB procede de la 
microscopía óptica y son estructuras que contienen plasma germinal donde se encuentran los de-
terminantes moleculares que especifican la línea germinal. En el epígrafe 4.1 hemos comentado y 
discutido los componentes organelares y moleculares de los CB, así como su función, comentarios 
que damos aquí por reproducidos y a ellos nos referimos. 
 
5.11.6 Atresia ovocitaria 
Hemos observado atresia en los ovocitos postvitelogénicos y en los huevos de Ostrea edulis. De-
nominamos a esta atresia como atresia fisiológica para distinguirla de la atresia patológica provo-
cada por factores medioambientales nocivos. El fenómeno de la atresia de los ovocitos de los mo-
luscos bivalvos está ampliamente documentado en la literatura, pero la mayoría de los artículos 
hacen referencia a una atresia provocada por factores medioambientales dañinos, estos es, tratan de 
una atresia patológica. La atresia que documentamos en este estudio es una atresia fisiológica, en el 
sentido de que es un fenómeno normal en los ovocitos y en los huevos. En este tipo de atresia, los 
ovocitos y los huevos se degradan de forma gradual y progresiva, y son reabsorbidos por el animal. 
La causa inmediata de esta degeneración puede ser la pérdida de vigor metabólico del ovocito o del 
huevo. Una vez que el molusco produce los huevos, si estos no son descargados, le suponen una 
carga metabólica que requiere nutrientes y oxígeno; quizás, la deficiencia de oxígeno sea una causa 
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que los ovocitos alcanzan la madurez vitelogénica y meiótica, si no se dan las condiciones de luz y 
temperatura apropiadas para que ocurra la puesta en un tiempo relativamente corto, los ovocitos 
entran en atresia fisiológica. 
 
5.11.7 Dinámica de las fases sexuales masculina y femenina 
Las fases sexuales, masculina y femenina, pueden desarrollarse al mismo tiempo o mantenerse si-
lente una de ellas mientras la otra se desarrolla. No se observó ningún tipo de inhibición del desa-
rrollo de una serie sobre la otra. Respecto al número de fases sexuales que pueden desarrollarse 
durante un periodo reproductivo, se vio que cuando las condiciones son favorables se pueden des-
arrollar dos fases masculinas simultáneamente, una funcional y otra no-funcional, acompañadas de 
una fase femenina no-funcional. La fase masculina funcional presenta el mayor desarrollo, seguida 
de la fase femenina no-funcional y, por último, por la fase masculina no-funcional con un nivel alto 
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además de describir el proceso de meiosis en la espermatogénesis de Ostrea edulis, puede ser 
útil para identificar y estudiar dicho proceso en otros moluscos bivalvos. 
 
5.11.4 Serie gametogénica femenina 
Proponemos para Ostrea edulis la serie gametogénica femenina (SG�) que produce un huevo, 
con las estirpes celulares que la constituyen y los procesos celulares que en ella ocurren. Lo nove-
doso que nuestro trabajo añade en esta propuesta sobre lo ya conocido (Cole, 1941 y 1942) es lo 
siguiente: 
 
a) La serie gametogénica comienza en la ovogonia (Ovg); no hemos encontrado una célula germi-
nal anterior a la ovogonia de la que ésta pueda derivar. A su vez, la ovogonia es la célula funda-
dora de la serie gametogénica. 
b) Se describen las características morfológicas y citológicas de la ovogonia que, al compararlas 
con las de la espermatogonia primaria, afirmamos que estas dos estirpes de células germinales 
se identifican y se diferencian claramente entre sí utilizando microscopía óptica y una tinción 
adecuada (tinción tricrómica, en nuestro caso). 
c) Las ovogonias, además de dividirse aisladamente por mitosis, muestran un modo de prolifera-
ción particular, que denominamos proliferación clonal; la mayoría de las ovogonias, antes de 
pasar a ovocitos primarios y entrar en meiosis realizan este tipo de proliferación. 
d) Hemos descrito el proceso de meiosis I que realiza el ovocito primario. De la comparación de 
este proceso de meiosis con el mismo que realizan los espermatocitos primarios en la esper-
matogénesis, afirmamos que con microscopía óptica y una tinción adecuada (tricrómica) se 
identifican y se diferencian claramente entre sí los procesos de meiosis I que realizan los ovoci-
tos primarios y los espermatocitos primarios. 
e) Hemos identificado citológicamente las dos frenadas meióticas que realiza el ovocito durante 
la meiois; estas frenadas ocurren en la meiosis I: la primera, en el estadio de profase (subesta-
dio de diacinesis), mostrando los cromosomas diacinéticos, y la segunda en la etapa de GVBD. 
Que sepamos, los ovocitos de todos los organismos hacen la primera frenada meiótica en la pro-
fase (diacinesis) de la meiosis I, pero la etapa de la meiosis donde realizan la segunda frenada 
depende de la especie de que se trate (Greenstein, 2005; Masui & Clarke, 1979; Masui, 1985; 
Masui, 2001; Mehlmann, 2005, revisión). En el caso de la mayoría de los moluscos bivalvos, y 
particularmente en las especies de interés comercial, queda por determinar en qué etapa de la 
meiosis realizan los ovocitos la segunda frenada meiótica, y éste es un asunto importante, por-
que cuando el ovocito ha realizado la segunda frenada meiótica es cuando está capacitado para 
ser fecundado, y es entonces cuando es un huevo. 
 Estar en la segunda frenada meiótica hace que un ovocito sea meióticamente maduro aunque 
no haya finalizado la meiosis; aquí, la madurez meiótica del ovocito se refiere a que el ovocito 
está meióticamente capacitado para ser fertilizado. 
 Como la segunda frenada meiótica ocurre después de que el ovocito haya finalizado la vitelogé-
nesis, entonces tenemos que un ovocito meióticamente maduro, o sea, un huevo, también es 
un ovocito vitelogénicamente maduro, esto es, la madurez meiótica del ovocito implica su 
madurez vitelogénica; pero lo inverso no siempre es cierto: la madurez vitelogénica del ovocito 
no implica su madurez meiótica. El conocimiento de estos conceptos, así como la determinación 
de la segunda frenada meiótica de los ovocitos de los moluscos bivalvos de interés comercial, 
es de suma importancia tanto para la gestión de la producción natural de estos bivalvos como 
para la producción de sus larvas, a través de puestas inducidas, en criaderos. 
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 A partir de este estudio, afirmamos que los ovocitos de Ostrea edulis realizan su segunda 
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hacen referencia a una atresia provocada por factores medioambientales dañinos, estos es, tratan de 
una atresia patológica. La atresia que documentamos en este estudio es una atresia fisiológica, en el 
sentido de que es un fenómeno normal en los ovocitos y en los huevos. En este tipo de atresia, los 
ovocitos y los huevos se degradan de forma gradual y progresiva, y son reabsorbidos por el animal. 
La causa inmediata de esta degeneración puede ser la pérdida de vigor metabólico del ovocito o del 
huevo. Una vez que el molusco produce los huevos, si estos no son descargados, le suponen una 
carga metabólica que requiere nutrientes y oxígeno; quizás, la deficiencia de oxígeno sea una causa 
inmediata principal de este tipo de atresia. Durante el presente trabajo se pudo observar que una vez 
que los ovocitos alcanzan la madurez vitelogénica y meiótica, si no se dan las condiciones de luz y 
temperatura apropiadas para que ocurra la puesta en un tiempo relativamente corto, los ovocitos 
entran en atresia fisiológica. 
 
5.11.7 Dinámica de las fases sexuales masculina y femenina 
Las fases sexuales, masculina y femenina, pueden desarrollarse al mismo tiempo o mantenerse si-
lente una de ellas mientras la otra se desarrolla. No se observó ningún tipo de inhibición del desa-
rrollo de una serie sobre la otra. Respecto al número de fases sexuales que pueden desarrollarse 
durante un periodo reproductivo, se vio que cuando las condiciones son favorables se pueden des-
arrollar dos fases masculinas simultáneamente, una funcional y otra no-funcional, acompañadas de 
una fase femenina no-funcional. La fase masculina funcional presenta el mayor desarrollo, seguida 
de la fase femenina no-funcional y, por último, por la fase masculina no-funcional con un nivel alto 
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de inmadurez. Sin embargo, nunca se observaron dos fases femeninas desarrollándose simultánea-
mente. Hay que puntualizar que la presencia de células de una fase menos desarrollada que la ma-
yoría no constituye una nueva fase, para considerarlas una fase independiente tiene que haber un 
número relativamente alto de células con un mismo nivel y patrón de desarrollo. 
Por otro lado, la velocidad de desarrollo de las fases sexuales masculina y femenina no es igual. Los 
ovocitos detienen su meiosis para llevar a cabo la vitelogénesis, proceso relativamente largo que 
ralentiza su desarrollo y le da una clara ventaja a la fase macho. Esto conlleva a una mayor veloci-
dad de desarrollo de la fase macho en relación a la hembra. Coe (1931) afirma que la fase macho 
madura más rápidamente, y que esta característica aumenta con la temperatura. 
Vinculado con esto, una fase sexual puede ser funcional en el momento de la observación, pero esta 
funcionalidad no está fijada, es decir, la fase sexual no-funcional puede tener una mayor velocidad 
de desarrollo y adelantar a otra, convirtiéndose así en la más desarrollada, y por lo tanto en la fun-
cional. Está claro que una fase hembra nunca va a adelantar a una macho, ya que su desarrollo es 
más lento, y sólo con la actuación de un factor externo que ralentice a la fase macho y favorezca a 
la hembra, esta fase hembra podría adelantar a una fase macho funcional. Sin embargo, este caso no 
se observó en el presente estudio, lo que sugiere que los factores externos actúan del mismo modo 
sobre ambas fases. 
Lo que si se observó fue el adelantamiento de una fase sexual macho a una fase hembra, de este 
modo, una hembra funcional pasó a ser macho funcional. Esto complica aún más el esquema de 
reproducción y cambio de sexo de Ostrea edulis, ya que una hembra funcional cambiaría de sexo a 
macho funcional sin que hubiera de por medio una puesta de la fase hembra, es decir, sin ejecutar la 
sexualidad hembra; esta situación no la consideramos un cambio de sexo funcional, sino una dife-
rencia de velocidad de desarrollo de una fase sexual sobre la otra, y a esta situación la denominamos 
“surpasso” de la fase macho sobre la fase hembra. 
Por último, la puesta de la fase sexual macho es gradual y progresiva, extendiéndose en el tiempo; 
la velocidad de puesta depende de las condiciones ambientales; así, un macho funcional puede estar 
poniendo durante varios días. Sin embargo, la puesta de la hembra funcional está perfectamente 
sincronizada y se realiza en bloque, con lo que la puesta de una hembra funcional es puntual en el 
tiempo y difícilmente observable con el microscopio óptico, observándose, generalmente, la gónada 
vacía y restos de ovocitos postvitelogénicos y de huevos. Este hecho se observó en otras regiones 
geográficas, en Maine, para Ostrea edulis (Loosanoff, 1962) y para Crassostrea virginica (Galtsoff, 
1938). 
La mejor manera de diagnosticar una puesta de hembra funcional de Ostrea edulis es por la presen-
cia de ovocitos y de larvas en la cavidad paleal, ya que si la velocidad de desarrollo de la fase 
sexual no-funcional es alta (caso de la fase sexual macho), ésta llenará rápidamente el espacio go-
nadal dejado por la puesta de la otra fase sexual (la fase hembra, en este caso). En este sentido, se 
encontraron animales con puesta de ovocitos en su cavidad paleal que histológicamente eran ma-
cho; es decir, en la gónada, la fase sexual más desarrollada, y por lo tanto la funcional, era la ma-
cho; en estos casos consideramos a estos animales, y en esta situación y momento, como hembras 
funcionales. 
Los ovocitos postvitelogénicos y los huevos que quedan en la gónada después de la puesta son reab-
sorbidos; aparecen depresiones en la membrana nuclear, se deterioran las mitocondrias y el retículo 
endoplasmático, la periferia del ovocito empieza a sufrir necrosis, el espacio perivitelino se incre-
menta, la membrana plasmática se desintegra, se acumulan partículas de glucógeno en la periferia 
del ovocito, la envoltura vitelina se rompe y el contenido del ovocito se esparce por el lumen folicu-
lar; por último aparecen hemocitos fagocíticos que capturan los restos de los ovocitos (Dorange, 
1989). Este proceso de reabsorción ovocitaria parece ser común en los moluscos bivalvos. 
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Clases sexuales y Reposo y Restauración de la gónada 
6.1 Conceptos de Clase Sexual y de Sexo Funcional, y su aplicación a Ostrea edulis 
Ostrea edulis tiene el potencial de producir las fases sexuales* masculina y femenina, y las desarrolla, 
de modo simultáneo y asincrónico, en sus respectivas series gametogénicas*, es decir, es  un animal 
bisexual. Además, estas dos fases sexuales se localizan en los mismos folículos gonadales, lo que hace 
que esta especie sea, también, intersexual. 
Hay bivalvos bisexuales, como los pectínidos Pecten maximus (vieira) y Aequipecten opercularis 
(volandeira), que desarrollan, de modo simultáneo y sincrónico, cada una de las fases sexuales en 
folículos gonadales diferentes y por ello no son especies intersexuales. En cambio, Ostrea edulis y 
Chlamys varia (zamburiña) despliegan las dos fases sexuales, de modo simultáeneo y asincrónico, en 
un mismo folículo. 
Para el caso en que un molusco bivalvo desarrolla ambas fases sexuales de modo simultáneo y 
asincrónico y, también, lo hace en los mismos folículos, necesitamos definir dos conceptos que nos 
permitan interpretar la expresión de la sexualidad del molusco en un ciclo reproductivo, en su historia 
de vida y en los experimentos de acondicionamiento. Estos conceptos son los de clase sexual* y sexo 
funcional*, ambos están definidos en el glosario de conceptos de esta tesis; también, la Fig. 6.1 
presenta un diagrama de flujo que muestra el procedimiento seguido para generar los tipos de clases 
sexuales y adscribir el sexo funcional a los individuos de Ostrea edulis. Al desarrollarse ambas fases 
sexuales de modo asincrónico, a un individuo se le asigna un sexo funcional acorde con la fase sexual 
más desarrollada, o madura, y por lo tanto la candidata a realizar la siguiente puesta; esta fase sexual 
será la que determine el sexo funcional del animal. Por ejemplo, en un animal donde la fase sexual 
macho está más desarrollada que la hembra, la siguiente puesta se predice que será macho, con lo que 
la funcionalidad sexual de esa ostra, y por lo tanto, el sexo funcional, será el de macho. 
Por otro lado, y así ocurre en Ostrea edulis, en un animal se pueden desarrollar simultáneamente, pero 
de modo asincrónico, las fases sexuales masculina y femenina, originando así a los individuos 
intersexuales, y también, se puede desarrollar únicamente una de las fases sexuales quedando la otra 
funcionalmente silente, originándose así los sexos funcionalmente puros; es decir, dentro de la 
funcionalidad sexual macho o hembra podemos encontrar variantes histológicas según el número de 
fases sexuales que se estén desarrollando y su grado de desarrollo, y a estas variantes histológicas es a 
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Fig. 6.1. Diagrama de flujo que muestra el procedimiento para definir los tipos de clases sexuales y asignar el 
sexo funcional en Ostrea edulis. 
 
En este estudio, Ostrea edulis siempre presentó una considerable complejidad a la hora de determinar 
la sexualidad actual y la sexualidad funcional de sus individuos, ya que, como se explicó 
anteriormente, al tener esta especie la potencialidad para desarrollar dos fases sexuales de modo 
simultáneo, asincrónico e intersexual, los tipos o situaciones sexuales que se encuentran en sus 
individuos son variados; por ello, se hace necesario establecer un sistema de clasificación que describa 
y ordene la sexualidad actual y la sexualidad funcional de estos moluscos, este sistema lo basamos en 
los conceptos de fase sexual*, clase sexual* y sexo funcional*. Esta cuestión ya ha sido tratada por 
Coe (1931, 1932a, 1934, 1943b) al estudiar la gametogénesis de Ostrea lurida y la de Ostrea virginica 
(Coe, 1932b, 1934, 1943b), y, también, por Cole (1942) al examinar la gametogénesis de Ostrea
edulis; ambos autores manejan tácitamente –porque no lo definen– el concepto de fase sexual y lo 
utilizan para establecer las clases sexuales –concepto éste que tampoco definen– en estas tres especies 
de moluscos. La expresión de las fases sexuales en Ostrea lurida y en Ostrea edulis es muy similar 
porque ambas especies tienen una sexualidad consecutiva rítmica, y en este aspecto difieren de 
Ostrea virginica, cuya sexualidad es alternativa (Coe, 1943b); por ello, en este estudio, al establecer 
las clases sexuales para Ostrea edulis atendemos a la investigación hecha por Coe en Ostrea lurida y 
por Cole en Ostrea edulis, en cuanto a las clases sexuales ya establecidas por estos autores en tales 
especies. 
Sin intención de añadir más clases sexuales que las necesarias para describir y explicar los resultados 
de este estudio, en la Fig. 6.2 se presenta una tabla que contiene las clases sexuales y la funcionalidad 
sexual (asignación de sexo funcional) que se proponen para Ostrea edulis en razón a los resultados de 
esta investigación, y con el fin de sintetizarlos, sistematizarlos e interpretarlos. Para establecer la clase 
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sexual se tiene en cuenta el número de fases sexuales que se están desarrollando simultáneamente en 
la gónada, que pueden ser: ninguna (0), una (1) o dos (2), así como sus grados de desarrollo y 
asincronía. Para asignar el sexo funcional (funcionalidad sexual) a cada clase sexual se tiene en cuenta 
la fase sexual más desarrollada. En la tabla se puede observar que: a) a una clase sexual sólo le 
concierne un sexo funcional; b) a dos clases sexuales les puede corresponder el mismo sexo funcional. 
El perfil de clases sexuales que aquí se formula para Ostrea edulis recoge, esencialmente, los 
propuestos por Coe (1931, 1932a, 1934) para Ostrea lurida, y por Cole (1942) para Ostrea edulis, y, 
además, añade, en razón a los resultados, las clases sexuales de: macho puro (�), hembra pura (�), 
cambio de fase sexual hembra-macho (CFS���) e intersexual macho-hembra (IS��). Por otra 
parte, a las clases sexuales que aquí se proponen para Ostrea edulis se les asigna claramente una 
funcionalidad sexual o sexo funcional. 
 
Nº de Fases Sexuales Funcionalidad Sexual Clase sexual 
Nomenclatura 
de la Clase 
Sexual 
0 Fases en desarrollo I Indeterminado I 
� Macho puro � 1 Fase en desarrollo 
� Hembra pura � 
Intersexual ma-
cho IS� 
� Cambio de fase 
sexual de ma-




� Cambio de fase 
sexual de hem-
bra a macho 
CFS��� 
2 Fases en desarrollo 
�� Intersexual ma-cho-hembra IS�� 
Fig. 6.2. Clases sexuales y funcionalidad sexual (asignación de sexo funcional) que se proponen para Ostrea 
edulis a raiz de los resultados de este estudio. Para establecer la clase sexual se tiene en cuenta el número de 
fases sexuales que se están desarrollando simultáneamente en la gónada, que pueden ser ninguna (0), una (1) o 
dos (2), así como sus grados de desarrollo y asincronía. Para asignar el sexo funcional (funcionalidad sexual) a 
cada clase sexual se tiene en cuenta la fase sexual más desarrollada. Se puede observar que: a) a una clase 
sexual sólo le concierne un sexo funcional; b) a dos clases sexuales les corresponde el mismo sexo funcional. 
En las clases sexuales IS�, IS�, IS��, las siglas IS significan intersexual, indicando que ambas fases sexuales 
–masculina y femenina– se desarrollan compartiendo el mismo espacio, ya sea en los folículos gonadales o en el 
canal genital (Policansky, 1982). I: indeterminado. IS: intersexual. CFS: cambio de fase sexual. 
 
6.2 Descripción de las clases sexuales que se proponen para Ostrea edulis 
6.2.1 Clase sexual sin fases sexuales en desarrollo 
Indeterminado (I) 
El animal no desarrolla ninguna de las dos fases sexuales, aunque sí puede aparecer un escaso número 
de espermatogonias primarias y/o ovogonias silentes (Fig. 6.3). Esto puede ocurrir por dos motivos: a) 
se trata de un animal joven, reproductivamente inmaduro, es decir, que aún no desarrolló su primera 
gónada; b) de un individuo que después de la puesta de cualquiera de sus dos fases sexuales no 
desarrolla inmediatamente una nueva fase sexual debido a una baja –aunque no nula– actividad 
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Fig. 6.1. Diagrama de flujo que muestra el procedimiento para definir los tipos de clases sexuales y asignar el 
sexo funcional en Ostrea edulis. 
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gametogénica, situación que encontramos en el medio natural y en los acondicionamientos. En esta 
clase sexual no se puede predecir cuál será la fase sexual dominante, masculina o femenina, que 
desarrollará el animal. 
 
 
Fig. 6.3. Clase sexual Indeterminado. Canal gonadal sin fases sexuales en desarrollo. CG: Canal Genital; EpC: 
Epitelio ciliado del canal genital; Fb: Fibroblasto 
 
6.2.2 Clases sexuales con una fase sexual en desarrollo 
Para visualizar cómo se estructuran las clases sexuales en fases sexuales, así como el grado de 
desarrollo de éstas, cada clase sexual se representa con un diagrama constituido por símbolos, donde: 
1. Cada fase sexual se representa con un círculo de un color y está marcada con el símbolo sexual 
correspondiente: la fase sexual masculina es morada y la femenina es rosa. 
2. El tamaño del círculo indica el grado de desarrollo de la fase sexual. 
3. El diagrama de la clase sexual se lee de izquierda a derecha. 
4. El grado de desarrollo de las fases sexuales se lee de izquierda a derecha, la fase sexual más 
avanzada en desarrollo es la que está más a la derecha. 
5. Cuando una fase sexual está representada por dos círculos, indica lo siguiente: 
a) La fase sexual consiste en dos etapas, una etapa inmadura y otra de maduración y madurez. 
La etapa inmadura es el conjunto de todas las series gametogénicas de la fase sexual que 
están en estadios premeióticos, o sea: mitosis de gonias y producción de PRTs (series 
masculinas) y de PCs (series femeninas). La etapa de maduración/madurez es el conjunto 
de todas las series gametogénicas de la fase sexual que están ya sea en meiosis o en estadios 
postmeióticos, es decir: en espermiogénesis y con espermatozoides maduros (series 
masculinas), o en vitelogénesis, GVBD y huevos (series femeninas). 
b) La etapa inmadura de la fase sexual se representa a la izquierda de la etapa de 
maduración/madurez. 
c) En unos casos, una fase sexual sólo está constituida por una etapa, pero en otros está 
constituida por dos: una etapa inmadura y otra de maduración/madurez. 
d) Ha sido necesario segmentar, en algunos casos, una fase sexual en estos dos tipos de etapas 
porque cuando el desarrollo de una fase sexual está muy estimulado (en el medio natural y en 
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los experimentos de acondicionamiento), aparecen claramente dos conjuntos de series 
gametogénicas en desarrollo: un conjunto de series gametogénicas –el de mayor número de 
series– donde tales series están en estadios de maduración/madurez, y otro –de menor 
número de series– donde dichas series están inmaduras. 
 
Macho puro (�) 




Fig. 6.4. Diagrama representativo de la clase sexual Macho puro. 
 
Teóricamente se pueden encontrar todos los niveles de desarrollo de la fase sexual macho. La fase 
sexual hembra no está en desarrollo y sólo se observan, en caso de haberlas, ovogonias silentes y poco 
numerosas (Fig. 6.5). 
En la práctica sólo se encontraron machos puros maduros cuando el molusco está haciendo la puesta 
de la fase sexual macho, o está a punto de entrar en ella. Es decir, se trata de individuos que tras las 
puesta de la fase sexual macho no van a desarrollar inmediatamente otra fase sexual. 
 
 
Fig. 6.5. Clase sexual Macho puro. Bolas espermáticas en el canal genital. CG: Canal Genital; SB: Sperm-balls 
(bolas espermáticas). 
 
Hembra pura (�)  
La fase sexual hembra es la única que está en desarrollo (Fig. 6.5). 
 
 
Fig. 6.6. Esquema representativo de la clase sexual Hembra pura. 
 7140
Capítulo 6 
gametogénica, situación que encontramos en el medio natural y en los acondicionamientos. En esta 
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Se pueden encontrar todos los grados de desarrollo de la fase sexual hembra. La fase sexual macho o 
no se observa o está a nivel de espermatogonias primarias silentes (Fig. 6.7). 
En este trabajo se encontraron desde fases sexuales hembra inmaduras, a nivel de ovogonias y de 
ovocitos previtelogénicos, hasta fases sexuales hembra vitelogénicas y fases sexuales hembra maduras. 
 
     
   
Fig. 6.7. Clase sexual Hembra pura. A. Hembra pura inmadura. B. Hembra pura en vitelogésis. C. Hembra pura 
madura. CAux: Células Auxiliares; FG: Folículo Gonadal; GD: Glándula Digestiva; Me/Ovp: Meiosis de 
ovocito primario/Ovocito previtelogénico; Ovp: Ovocito previtelogénico; OvV: Ovocito Vitelogénico; Ovg: 
Ovogonia; PG: Pared Gonadal (pared folicular); PC: Proliferación Clonal; Ovptv: ovocito postvitelogénico con 
GVBD. 
 
6.2.3 Clases sexuales con dos fases sexuales en desarrollo 
Tanto la fase sexual masculina como la femenina están en desarrollo; el grado de desarrollo de cada 
una de ellas determina las diferentes clases sexuales que a continuación se describen. 
En las clases sexuales IS�, IS�, IS��, las siglas IS significan intersexual, indicando que ambas fases 
sexuales –masculina y femenina– se desarrollan compartiendo el mismo espacio, ya sea en los 
folículos gonadales o en el canal genital (Policansky, 1982). 
 
Intersexual macho (IS�) 
Ambas fases sexuales se encuentran en desarrollo, pero la fase macho está más desarrollada que la 
hembra, y su puesta será antes que la de la fase sexual hembra. Es decir, la fase sexual funcional, y que 
por lo tanto establece el sexo funcional del animal, es la masculina. 
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Histológicamente, se pueden encontrar varios grados de desarrollo de las dos fases sexuales, pero la 
fase sexual masculina siempre estará más avanzada que la femenina (Fig. 6.8). De este modo, se 
pueden encontrar distintos casos en cuanto a la madurez de esta clase sexual, así tenemos: 
 
- Intersexuales macho inmaduros, con la fase sexual macho con espermatocitos primarios y 
meiosis, y la fase hembra con ovogonias y, en ocasiones, algún ovocito previtelogénico. 
- Intersexuales macho en maduración, con la fase macho con predominancia de espermátidas 
(tempranas y tardías) y posible presencia de espermatozoides, y la fase hembra a nivel de 
ovogonias, y ovocitos previtelogénicos o vitelogénicos jóvenes. 
- Intersexuales macho maduros, con la fase macho con predominacia de espermatozoides, con o 
sin puesta macho, y la fase hembra a nivel de de ovogonias, ovocitos previtelogénicos o 
vitelogénicos, y con posible presencia de ovocitos postvitelogénicos. 
 
   
 
Fig. 6.8. Clase sexual Intersexual macho. A: Intersexual macho inmaduro. B: Intersexual macho maduro. C: 
Intersexual macho con dos etapas (madura e inmadura) de la fase sexual masculina. PG: Pared Gonadal (pared 
folicular); SG�/PRT: Proliferación con Reducción de Tamaño de las series gametogénicas de la fase sexual 
macho; SG�/MeI: Meiosis de una serie gametogénica de la fase sexual macho; SG�/SB: Sperm-balls (bolas 
espermáticas) de las series gametogénicas macho de la fase sexual masculina; SG�/Ovg: Serie Gametogénica 
hembra/Ovogonia;  SG�/Ovp: Serie Gametogénica hembra/Ovocito previtelogénico; SG�/OvV: Serie 
Gametogénica hembra/Ovocito Vitelogénico; SG�/OvVj: Serie Gametogénica hembra/Ovocito Vitelogénico 
joven. 
 
A su vez, se puede matizar la clase sexual intersexual macho según el número de etapas que tenga la 
fase sexual masculina que se está desarrollando, así tenemos: 
- Intersexuales macho con una sola etapa de la fase sexual masculina en desarrollo y, todavía, sin 
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Fig. 6.9. Esquema representativo de la clase sexual Intersexual macho donde: a) hay presencia de dos fases 
sexuales, la masculina y la femenina; b) la fase sexual masculina está más desarrollada que la femenina; c) la 
fase sexual masculina sólo está constituida por una etapa (Fig. 6.10). 
 
- Intersexuales macho con dos etapas de la fase sexual masculina en desarrollo, y con o sin puesta de 
la fase sexual macho. Aquí encontramos una fase sexual masculina y una fase sexual femenina. La 
masculina está constituida por dos etapas (inmadura y maduración/madurez), y la femenina sólo 





Fig. 6.10. Esquema representativo de la clase sexual Intersexual macho donde la fase sexual masculina está 
constituida por dos etapas, etapa inmadura (a la izquierda) y etapa de maduración/madurez (a la derecha). 
Atendiendo al desarrollo, la fase sexual femenina tiene un desarrollo intermedio entre las dos etapas de la fase 
sexual masculina. 
 
La fase sexual macho funcional está, generalmente, madura o en puesta; la fase sexual hembra, que la 
sigue, suele estar en vitelogénesis o madura, pero siempre menos evolucionada que la fase macho 
funcional. La fase sexual macho no-funcional está siempre inmadura, a nivel de espermatocitos 
primarios o meiosis. 
Esta situación suele aparecer en la naturaleza cuando las condiciones son favorables (primavera o 
principios de verano) y el desarrollo y aparición de nuevas series gametogénicas está estimulado. 
 
En la evolución temporal de esta condición en la clase sexual pueden darse dos situaciones: 
 A continuación de la puesta de la etapa madura de la fase sexual macho funcional, la fase 
hembra pasa a ser funcional, madura y pone, mientras que la etapa inmadura de la fase macho 
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Fig. 6.11. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Intersexual macho, 
representada en la Figura 10, donde ocurre una puesta macho y le sigue una puesta hembra. P�: puesta de la 
fase sexual macho; P�: puesta de la fase sexual hembra. 
 
Esta situación es común en animales de un año o más en las estaciones de primavera y principios de 
verano. 
 10 
Clases sexuales y Reposo y Restauración de la gónada 
 A continuación de la puesta de la etapa madura de la fase sexual macho, la fase sexual hembra 
pasa, transitoriamente, a ser funcional, porque la etapa inmadura de la fase sexual macho se 




Fig. 6.12. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Intersexual macho, 
representada en la Figura 6.10, donde ocurren dos puesta macho consecutivas. P�: puesta de la fase sexual 
macho. 
 
Esta situación es común en animales de 0 años, y en animales de 1 año o más en la estación de 
invierno. 
 
Intersexual hembra (IS�) 
Ambas fases sexuales se encuentran en desarrollo, pero la fase hembra está más desarrollada que la 
macho, y su puesta será, predeciblemente, anterior a la de la fase sexual macho. Es decir, la fase sexual 
funcional, y que por lo tanto establece el sexo funcional del animal, es la fase hembra (Fig. 6.13). 
 
Fig. 6.13. Esquema representativo de la clase sexual Intersexual hembra. 
 
Histológicamente, se pueden encontrar varios grados de desarrollo de las dos fases sexuales, pero la 
fase hembra hembra siempre estará más avanzada en desarrollo que la macho (Fig. 6.14). De este 
modo, se pueden encontrar distintos casos en cuanto a la madurez de esta clase sexual, así tenemos: 
- Intersexuales hembra inmaduros, con la fase sexual hembra con ovogonias y ovocitos 
previtelogénicos, y la fase sexual macho con espermatogonias y/o espermatocitos primarios. 
- Intersexuales hembra en vitelogénesis, con la fase sexual hembra con predominancia de ovocitos 
vitelogénicos jóvenes y/o tardíos, y la fase sexual macho a nivel de espermatogonias, 
espermatocitos primarios o meiosis. 
- Intersexuales hembra maduros, con la fase sexual hembra con predominancia de ovocitos 
postvitelogénicos, y la fase sexual macho a nivel de espermatogonias, espermatocitos primarios, 
meiosis o espermátidas. 
 








Fig. 6.9. Esquema representativo de la clase sexual Intersexual macho donde: a) hay presencia de dos fases 
sexuales, la masculina y la femenina; b) la fase sexual masculina está más desarrollada que la femenina; c) la 
fase sexual masculina sólo está constituida por una etapa (Fig. 6.10). 
 
- Intersexuales macho con dos etapas de la fase sexual masculina en desarrollo, y con o sin puesta de 
la fase sexual macho. Aquí encontramos una fase sexual masculina y una fase sexual femenina. La 
masculina está constituida por dos etapas (inmadura y maduración/madurez), y la femenina sólo 





Fig. 6.10. Esquema representativo de la clase sexual Intersexual macho donde la fase sexual masculina está 
constituida por dos etapas, etapa inmadura (a la izquierda) y etapa de maduración/madurez (a la derecha). 
Atendiendo al desarrollo, la fase sexual femenina tiene un desarrollo intermedio entre las dos etapas de la fase 
sexual masculina. 
 
La fase sexual macho funcional está, generalmente, madura o en puesta; la fase sexual hembra, que la 
sigue, suele estar en vitelogénesis o madura, pero siempre menos evolucionada que la fase macho 
funcional. La fase sexual macho no-funcional está siempre inmadura, a nivel de espermatocitos 
primarios o meiosis. 
Esta situación suele aparecer en la naturaleza cuando las condiciones son favorables (primavera o 
principios de verano) y el desarrollo y aparición de nuevas series gametogénicas está estimulado. 
 
En la evolución temporal de esta condición en la clase sexual pueden darse dos situaciones: 
 A continuación de la puesta de la etapa madura de la fase sexual macho funcional, la fase 
hembra pasa a ser funcional, madura y pone, mientras que la etapa inmadura de la fase macho 
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Fig. 6.11. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Intersexual macho, 
representada en la Figura 10, donde ocurre una puesta macho y le sigue una puesta hembra. P�: puesta de la 
fase sexual macho; P�: puesta de la fase sexual hembra. 
 
Esta situación es común en animales de un año o más en las estaciones de primavera y principios de 
verano. 
 10 
Clases sexuales y Reposo y Restauración de la gónada 
 A continuación de la puesta de la etapa madura de la fase sexual macho, la fase sexual hembra 
pasa, transitoriamente, a ser funcional, porque la etapa inmadura de la fase sexual macho se 




Fig. 6.12. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Intersexual macho, 
representada en la Figura 6.10, donde ocurren dos puesta macho consecutivas. P�: puesta de la fase sexual 
macho. 
 
Esta situación es común en animales de 0 años, y en animales de 1 año o más en la estación de 
invierno. 
 
Intersexual hembra (IS�) 
Ambas fases sexuales se encuentran en desarrollo, pero la fase hembra está más desarrollada que la 
macho, y su puesta será, predeciblemente, anterior a la de la fase sexual macho. Es decir, la fase sexual 
funcional, y que por lo tanto establece el sexo funcional del animal, es la fase hembra (Fig. 6.13). 
 
Fig. 6.13. Esquema representativo de la clase sexual Intersexual hembra. 
 
Histológicamente, se pueden encontrar varios grados de desarrollo de las dos fases sexuales, pero la 
fase hembra hembra siempre estará más avanzada en desarrollo que la macho (Fig. 6.14). De este 
modo, se pueden encontrar distintos casos en cuanto a la madurez de esta clase sexual, así tenemos: 
- Intersexuales hembra inmaduros, con la fase sexual hembra con ovogonias y ovocitos 
previtelogénicos, y la fase sexual macho con espermatogonias y/o espermatocitos primarios. 
- Intersexuales hembra en vitelogénesis, con la fase sexual hembra con predominancia de ovocitos 
vitelogénicos jóvenes y/o tardíos, y la fase sexual macho a nivel de espermatogonias, 
espermatocitos primarios o meiosis. 
- Intersexuales hembra maduros, con la fase sexual hembra con predominancia de ovocitos 
postvitelogénicos, y la fase sexual macho a nivel de espermatogonias, espermatocitos primarios, 
meiosis o espermátidas. 
 






Fig. 6.14. Clase sexual Intersexual Hembra. OvVt: Ovocito Vitelogénico temprano; Ovptv: Ovocito 
postvitelogéncio; SG�/PRT: Proliferación con Reducción de Tamaño de una serie gametogénica macho. 
 
En este caso, nunca se van a encontrar dos etapas en una fase sexual hembra en desarrollo (como 
ocurre en la clase sexual intersexual macho), ya que el animal, hasta que hace la puesta de la fase 
sexual hembra, no desarrolla una nueva fase hembra. Sí se pueden observar ovogonias silentes u 
ovocitos previtelogénicos, pero nunca en cantidad suficiente como para constituir una nueva fase 
sexual hembra. 
 
La evolución temporal de esta clase sexual puede originar dos situaciones: 
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Fig. 6.15. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Intersexual hembra, 
representada en la Figura 6.13, con puesta de la fase hembra. P�: puesta de la fase sexual hembra. 
 
Esta situación es común en animales de un año o más en las estaciones de primavera y principios de 
verano, y en otoño. 
 La fase sexual macho no-funcional se desarrolla más rápidamente que la fase sexual hembra, la 
adelanta y pasa a ser funcional. La funcionalidad hembra no se consuma, ya que no hay puesta 




Fig. 6.16. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Intersexual hembra, 
representada en la Figura 6.13, donde no hay puesta de la fase sexual hembra y, además, esta fase es adelantada 
en desarrollo por la fase sexual macho. 
 12 
Clases sexuales y Reposo y Restauración de la gónada 
Esta situación es común en condiciones desfavorables, como invierno, y, en cualquier estación, en un 
alto porcentaje de animales de 0 años de edad. 
 
Cambio de fase sexual de macho a hembra (CFS��) 
Esta clase sexual es una clase sexual de puesta, acontece cuando la fase sexual masculina está 
realizando la puesta. Ambas fases sexuales se encuentran en desarrollo, la fase sexual macho es la 
funcional y está madura y en puesta; la fase sexual hembra tiene un grado de desarrollo menos 
avanzado que la fase macho. Es decir, al finalizar la puesta de la fase macho, sólo estará en desarrollo 





Fig. 6.17. Esquema representativo de la clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra. P�: puesta de 
la fase sexual macho. 
 
Citológicamente, la fase sexual macho está a nivel de espermatozoides y en puesta, pudiendo quedar 
algunas espermátidas a punto de madurar a espermatozoides, así como espermatogonias primarias 
silentes. La fase sexual hembra está menos desarrollada que la macho, y puede ser inmadura o estar en 
vitelogénesis (Fig. 6.18). 
 
 
Fig. 6.18. Clase sexual Cambio de Fase Sexual de Macho a Hembra. CG: Canal Genital; Dt: Divertículo 
folicular; SG�/SB: Fase sexual macho con sus series gametogénicas ya desarrolladas a nivel de sperm-balls 
(bolas espermáticas); SG�/OvVt: Fase sexual hembra con sus series gametogénicas desarrolladas a nivel de 
ovogonias y de ovocitos vitelogénicos tempranos. Se observan las bolas espermáticas en el canal genital y que 
están siendo liberadas al exterior; simultáneamente, se comienza a desarrollar la fase sexual hembra, adherida 
tanto a la pared del canal genital como a la pared de los folículos gonadales. 
 
Fisiológicamente, a continuación de la puesta de la fase sexual macho, cuando surge la fase sexual 




Fig. 6.14. Clase sexual Intersexual Hembra. OvVt: Ovocito Vitelogénico temprano; Ovptv: Ovocito 
postvitelogéncio; SG�/PRT: Proliferación con Reducción de Tamaño de una serie gametogénica macho. 
 
En este caso, nunca se van a encontrar dos etapas en una fase sexual hembra en desarrollo (como 
ocurre en la clase sexual intersexual macho), ya que el animal, hasta que hace la puesta de la fase 
sexual hembra, no desarrolla una nueva fase hembra. Sí se pueden observar ovogonias silentes u 
ovocitos previtelogénicos, pero nunca en cantidad suficiente como para constituir una nueva fase 
sexual hembra. 
 
La evolución temporal de esta clase sexual puede originar dos situaciones: 
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Fig. 6.15. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Intersexual hembra, 
representada en la Figura 6.13, con puesta de la fase hembra. P�: puesta de la fase sexual hembra. 
 
Esta situación es común en animales de un año o más en las estaciones de primavera y principios de 
verano, y en otoño. 
 La fase sexual macho no-funcional se desarrolla más rápidamente que la fase sexual hembra, la 
adelanta y pasa a ser funcional. La funcionalidad hembra no se consuma, ya que no hay puesta 




Fig. 6.16. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Intersexual hembra, 
representada en la Figura 6.13, donde no hay puesta de la fase sexual hembra y, además, esta fase es adelantada 
en desarrollo por la fase sexual macho. 
 12 
Clases sexuales y Reposo y Restauración de la gónada 
Esta situación es común en condiciones desfavorables, como invierno, y, en cualquier estación, en un 
alto porcentaje de animales de 0 años de edad. 
 
Cambio de fase sexual de macho a hembra (CFS��) 
Esta clase sexual es una clase sexual de puesta, acontece cuando la fase sexual masculina está 
realizando la puesta. Ambas fases sexuales se encuentran en desarrollo, la fase sexual macho es la 
funcional y está madura y en puesta; la fase sexual hembra tiene un grado de desarrollo menos 
avanzado que la fase macho. Es decir, al finalizar la puesta de la fase macho, sólo estará en desarrollo 





Fig. 6.17. Esquema representativo de la clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra. P�: puesta de 
la fase sexual macho. 
 
Citológicamente, la fase sexual macho está a nivel de espermatozoides y en puesta, pudiendo quedar 
algunas espermátidas a punto de madurar a espermatozoides, así como espermatogonias primarias 
silentes. La fase sexual hembra está menos desarrollada que la macho, y puede ser inmadura o estar en 
vitelogénesis (Fig. 6.18). 
 
 
Fig. 6.18. Clase sexual Cambio de Fase Sexual de Macho a Hembra. CG: Canal Genital; Dt: Divertículo 
folicular; SG�/SB: Fase sexual macho con sus series gametogénicas ya desarrolladas a nivel de sperm-balls 
(bolas espermáticas); SG�/OvVt: Fase sexual hembra con sus series gametogénicas desarrolladas a nivel de 
ovogonias y de ovocitos vitelogénicos tempranos. Se observan las bolas espermáticas en el canal genital y que 
están siendo liberadas al exterior; simultáneamente, se comienza a desarrollar la fase sexual hembra, adherida 
tanto a la pared del canal genital como a la pared de los folículos gonadales. 
 
Fisiológicamente, a continuación de la puesta de la fase sexual macho, cuando surge la fase sexual 
hembra, pueden darse tres situaciones: 
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Capítulo 6 
 La fase sexual hembra que surge se constituye en hembra pura, no hay fase sexual macho. La 
fase hembra madura y hace la puesta, es decir, es un cambio de fase sexual efectivo, ya que se 
pasa de una funcionalidad macho a una funcionalidad hembra que llega a poner. 
 
Fig. 6.19. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Cambio de fase sexual 
de macho a hembra, representada en la Figura 6.17, con puesta posterior de la fase hembra ejecutada por una 
Hembra pura. P�: puesta de la fase sexual macho; P�: puesta de la fase sexual hembra. 
 
Esta situación es común en animales de un año o más, o en un pequeño porcentaje de animales de 0 
años, en las estaciones con las condiciones ambientales favorables (primavera o principios de 
verano). 
 
 La Hembra pura, que surge en el cambio de fase sexual, no está completamente madura y 
mientras completa su maduración, y pone, surge una fase sexual macho. Es decir, la 
funcionalidad hembra es efectiva, ya que llega a puesta, pero no lo hace como Hembra pura, 
sino que antes pasa a Intersexual hembra, al surgir la fase sexual macho (Fig. 6.20). 
 
 
Fig. 6.20. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Cambio de fase sexual 
de macho a hembra, representada en la Figura 6.17, con puesta hembra ejecutada por un Intersexual hembra. En 
este caso, después de la puesta de la fase sexual macho, se desarrolla inicialmente una hembra pura, pero 
mientras que la fase sexual hembra madura también se inicia el desarrollo, menos avanzado, de una fase sexual 
macho. El individuo termina siendo un Intersexual hembra que, finalmente, hace la puesta de la fase hembra. 
P�: puesta de la fase sexual macho; P�: puesta de la fase sexual hembra. 
 
Esta situación es común en animales de un año o más, o en un pequeño porcentaje de animales de 0 
años, en las estaciones donde las condiciones son intermedias (otoño). 
 
 La Hembra pura, que surge en el cambio de fase sexual, tiene su fase sexual inmadura, y 
mientras que esta fase se desarrolla y madura, aparece una fase sexual macho, que evoluciona 
más rápidamente que la fase hembra y la adelanta en desarrollo, pasando el sexo funcional de 
ser hembra a ser macho. No es un cambio de fase sexual efectivo, ya que la fase sexual hembra 
no llega a puesta, sino que la puesta la realiza la fase sexual macho. Con lo cual, el cambio de 
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Fig. 6.21. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Cambio de fase sexual 
de macho a hembra, representada en la Figura 6.17, pero sin puesta de la fase hembra. No es un cambio de fase 
sexual efectivo, sino aparente. Después de la puesta de la fase sexual macho (P�) se desarrolla una fase sexual 
hembra que no llega a madurar; simultáneamente, se desarrolla una fase sexual macho que adelanta en 
desarrollo a la fase sexual hembra, madura y hace la puesta. Con lo cual, hay dos puestas de fase sexual macho, 
la primera y la última, y en medio se desarrolla una fase sexual hembra que no llega a madurar. 
 
Esta situación es común en animales de cualquier edad en estaciones desfavorables (invierno), y en 
un alto porcentaje de animales de 0 años durante todo el año. 
 
Cambio de fase sexual de hembra a macho (CFS���) 
Esta clase sexual es una clase sexual de puesta, ocurre cuando la fase sexual femenina está realizando 
la puesta. Ambas fases sexuales se encuentran en desarrollo, la fase hembra está completamente 
madura, en puesta o con señales de puesta inmediata, y la fase macho está en un grado de desarrollo 
menos avanzado que la fase hembra; es decir, después de la puesta de la fase hembra sólo estará en 





Fig. 6.22. Esquema representativo de la clase sexual Cambio de fase sexual de hembra a macho. P�: puesta de 
la fase sexual hembra. 
 
Citológicamente, la fase sexual hembra está a nivel de ovocitos postvitelogénicos y en puesta, 
pudiendo observarse, también, ovogonias silentes. La fase sexual macho está en un grado de desarrollo 





 La fase sexual hembra que surge se constituye en hembra pura, no hay fase sexual macho. La 
fase hembra madura y hace la puesta, es decir, es un cambio de fase sexual efectivo, ya que se 
pasa de una funcionalidad macho a una funcionalidad hembra que llega a poner. 
 
Fig. 6.19. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Cambio de fase sexual 
de macho a hembra, representada en la Figura 6.17, con puesta posterior de la fase hembra ejecutada por una 
Hembra pura. P�: puesta de la fase sexual macho; P�: puesta de la fase sexual hembra. 
 
Esta situación es común en animales de un año o más, o en un pequeño porcentaje de animales de 0 
años, en las estaciones con las condiciones ambientales favorables (primavera o principios de 
verano). 
 
 La Hembra pura, que surge en el cambio de fase sexual, no está completamente madura y 
mientras completa su maduración, y pone, surge una fase sexual macho. Es decir, la 
funcionalidad hembra es efectiva, ya que llega a puesta, pero no lo hace como Hembra pura, 
sino que antes pasa a Intersexual hembra, al surgir la fase sexual macho (Fig. 6.20). 
 
 
Fig. 6.20. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Cambio de fase sexual 
de macho a hembra, representada en la Figura 6.17, con puesta hembra ejecutada por un Intersexual hembra. En 
este caso, después de la puesta de la fase sexual macho, se desarrolla inicialmente una hembra pura, pero 
mientras que la fase sexual hembra madura también se inicia el desarrollo, menos avanzado, de una fase sexual 
macho. El individuo termina siendo un Intersexual hembra que, finalmente, hace la puesta de la fase hembra. 
P�: puesta de la fase sexual macho; P�: puesta de la fase sexual hembra. 
 
Esta situación es común en animales de un año o más, o en un pequeño porcentaje de animales de 0 
años, en las estaciones donde las condiciones son intermedias (otoño). 
 
 La Hembra pura, que surge en el cambio de fase sexual, tiene su fase sexual inmadura, y 
mientras que esta fase se desarrolla y madura, aparece una fase sexual macho, que evoluciona 
más rápidamente que la fase hembra y la adelanta en desarrollo, pasando el sexo funcional de 
ser hembra a ser macho. No es un cambio de fase sexual efectivo, ya que la fase sexual hembra 
no llega a puesta, sino que la puesta la realiza la fase sexual macho. Con lo cual, el cambio de 
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Fig. 6.21. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Cambio de fase sexual 
de macho a hembra, representada en la Figura 6.17, pero sin puesta de la fase hembra. No es un cambio de fase 
sexual efectivo, sino aparente. Después de la puesta de la fase sexual macho (P�) se desarrolla una fase sexual 
hembra que no llega a madurar; simultáneamente, se desarrolla una fase sexual macho que adelanta en 
desarrollo a la fase sexual hembra, madura y hace la puesta. Con lo cual, hay dos puestas de fase sexual macho, 
la primera y la última, y en medio se desarrolla una fase sexual hembra que no llega a madurar. 
 
Esta situación es común en animales de cualquier edad en estaciones desfavorables (invierno), y en 
un alto porcentaje de animales de 0 años durante todo el año. 
 
Cambio de fase sexual de hembra a macho (CFS���) 
Esta clase sexual es una clase sexual de puesta, ocurre cuando la fase sexual femenina está realizando 
la puesta. Ambas fases sexuales se encuentran en desarrollo, la fase hembra está completamente 
madura, en puesta o con señales de puesta inmediata, y la fase macho está en un grado de desarrollo 
menos avanzado que la fase hembra; es decir, después de la puesta de la fase hembra sólo estará en 





Fig. 6.22. Esquema representativo de la clase sexual Cambio de fase sexual de hembra a macho. P�: puesta de 
la fase sexual hembra. 
 
Citológicamente, la fase sexual hembra está a nivel de ovocitos postvitelogénicos y en puesta, 
pudiendo observarse, también, ovogonias silentes. La fase sexual macho está en un grado de desarrollo 






Fig. 6.23. Clase sexual Cambio de Sexo de hembra a macho. SG�/PRT: Fase sexual macho, cuyas series 
gametogénicas están en PRT (Proliferación con Reducción de  Tamaño); SG�/Ovpt: Fase sexual hembra, cuyas 
series gametogénicas consisten en ovocitos postvitelogénicos (Ovptv). Se observan ovocitos postvitelogénicos 
en GVBD, maduros, situados en el centro de los folículos gonadales, listos para la puesta. 
 
Fisiológicamente, a continuación de la puesta de la fase hembra, predeciblemente debería surgir un 
macho puro, pero el tiempo que se mantiene sólo la fase macho es minúsculo, ya que rápidamente 
surge otra fase sexual hembra. Es decir, lo que realmente aparece es un Intersexual macho (Fig. 
6.24). 
Los cambios de fase sexual de hembra a macho siempre son efectivos, es decir, la fase sexual macho 
que queda después de la puesta de la fase hembra siempre se desarrolla y hace, posteriormente, otra 




Fig. 6.24. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Cambio de fase sexual 
de hembra a macho representada en la Figura 6.22. A continuación de la puesta de la fase sexual hembra (P�), 
se desarrolla, madura y pone la fase sexual macho pero, mientras la fase macho se está desarrollando, aparece, 
nuevamente, otra fase sexual hembra. 
 
El cambio de fase sexual de hembra a macho es muy difícil de ver, ya que, al contrario de la fase 
sexual macho, que tiene una puesta más o menos prolongada, la puesta de la fase sexual hembra es 
muy rápida y la gónada se vacía rápida y completamente de ovocitos. Además, a continuación de la 
puesta de la fase hembra, las ovogonias silentes se empiezan a desarrollar inmediatamente. Con lo que 
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Fig. 6.25. Esquema representativo de la clase sexual Intersexual macho-hembra. 
 
Citológicamente, tanto la fase sexual macho como la hembra pueden estar en cualquier nivel de 
desarrollo, pero siempre es similar en ambas fases (Fig. 6.26). De este modo, se pueden encontrar 
diferentes casos atendiendo al grado de desarrollo de cada una de las fases sexuales: 
 
- Intersexuales macho-hembra inmaduros, las series gametogénicas de la fase sexual macho 
están, predominantemente, a nivel de espermatogonias y/o espermatocitos primarios, y las de la 
fase sexual hembra están a nivel de ovogonias, ovocitos previtelogénicos y ovocitos vitelogénicos 
jóvenes. 
- Intersexuales macho-hembra en maduración, en la fase sexual macho hay predominancia de 
meiosis y/o espermátidas, y la fase sexual hembra está a nivel de ovocitos vitelogénicos jóvenes 
y/o tardíos. 
- Intersexuales macho-hembra maduros, la fase sexual macho tiene predominancia de 
espermatozoides, y la fase sexual hembra tiene predominancia de ovocitos vitelogénicos tardíos y 
ovocitos postvitelogénicos. 
-  
   
Fig. 6.26. Clase sexual Intersexual macho- hembra. A. Intersexual macho- hembra inmaduro. B. Intersexual 
macho- hembra maduro. PF: Pared Folicular; SG�/Ovptv: Fase sexual hembra conteniendo series 
gametogénicas que consisten en ovocitos vitelogénicos tardíos y ovocitos postvitelogénicos. SG�/OvVj: Fase 
sexual hembra conteniendo series gametogénicas que consisten en ovocitos vitelogénicos jóvenes; SG�/PRT: 
Fase sexual macho cuyas series gametogénicas están en PRT (Proliferación con Reducción de Tamaño). 
 
La intersexualidad macho-hembra es una situación puntual en el tiempo, es decir, ocurre cuando las 
fases sexuales masculina y femenina se encuentran en un estadio similar de desarrollo de sus 
respectivas series gametogénicas, pero en un momento anterior y en otro posterior predomina una de 
las fases sexuales. Generalmente, la fase sexual hembra en desarrollo es alcanzada por la fase sexual 
macho, que evoluciona más rápidamente y, al final, la acaba sobrepasando. Es decir, un intersexual 




Fig. 6.23. Clase sexual Cambio de Sexo de hembra a macho. SG�/PRT: Fase sexual macho, cuyas series 
gametogénicas están en PRT (Proliferación con Reducción de  Tamaño); SG�/Ovpt: Fase sexual hembra, cuyas 
series gametogénicas consisten en ovocitos postvitelogénicos (Ovptv). Se observan ovocitos postvitelogénicos 
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Fig. 6.24. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Cambio de fase sexual 
de hembra a macho representada en la Figura 6.22. A continuación de la puesta de la fase sexual hembra (P�), 
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Fig. 6.25. Esquema representativo de la clase sexual Intersexual macho-hembra. 
 
Citológicamente, tanto la fase sexual macho como la hembra pueden estar en cualquier nivel de 
desarrollo, pero siempre es similar en ambas fases (Fig. 6.26). De este modo, se pueden encontrar 
diferentes casos atendiendo al grado de desarrollo de cada una de las fases sexuales: 
 
- Intersexuales macho-hembra inmaduros, las series gametogénicas de la fase sexual macho 
están, predominantemente, a nivel de espermatogonias y/o espermatocitos primarios, y las de la 
fase sexual hembra están a nivel de ovogonias, ovocitos previtelogénicos y ovocitos vitelogénicos 
jóvenes. 
- Intersexuales macho-hembra en maduración, en la fase sexual macho hay predominancia de 
meiosis y/o espermátidas, y la fase sexual hembra está a nivel de ovocitos vitelogénicos jóvenes 
y/o tardíos. 
- Intersexuales macho-hembra maduros, la fase sexual macho tiene predominancia de 
espermatozoides, y la fase sexual hembra tiene predominancia de ovocitos vitelogénicos tardíos y 
ovocitos postvitelogénicos. 
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Fig. 6.26. Clase sexual Intersexual macho- hembra. A. Intersexual macho- hembra inmaduro. B. Intersexual 
macho- hembra maduro. PF: Pared Folicular; SG�/Ovptv: Fase sexual hembra conteniendo series 
gametogénicas que consisten en ovocitos vitelogénicos tardíos y ovocitos postvitelogénicos. SG�/OvVj: Fase 
sexual hembra conteniendo series gametogénicas que consisten en ovocitos vitelogénicos jóvenes; SG�/PRT: 
Fase sexual macho cuyas series gametogénicas están en PRT (Proliferación con Reducción de Tamaño). 
 
La intersexualidad macho-hembra es una situación puntual en el tiempo, es decir, ocurre cuando las 
fases sexuales masculina y femenina se encuentran en un estadio similar de desarrollo de sus 
respectivas series gametogénicas, pero en un momento anterior y en otro posterior predomina una de 
las fases sexuales. Generalmente, la fase sexual hembra en desarrollo es alcanzada por la fase sexual 
macho, que evoluciona más rápidamente y, al final, la acaba sobrepasando. Es decir, un intersexual 
macho-hembra siempre acabará originando un Intersexual macho y, por lo tanto, terminará 
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produciendo la puesta de una fase sexual macho, ya que esta fase sexual se desarrolla más rápidamente 




Fig. 6.27. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Intersexual macho-
hembra; el diagrama recoge la génesis y la evolución de esta clase sexual. 
 
Esta clase sexual es más frecuente cuando el desarrollo de las fases sexuales masculina y femenina es 
más lento (otoño, invierno), ya que ambas fases sexuales mantienen durante más tiempo un grado 
similar de desarrollo, siendo la causa principal que la fase sexual macho ralentiza su desarrollo y tarda 
más en adelantar a la fase hembra. 
 
6.2.4 Reposo y Restauración de la gónada 
Llamamos Reposo-Restauración (RR) a un estadio que manifiesta la gónada de Ostrea edulis cuando 
los individuos finalizan un ciclo reproductivo anual y van a comenzar el siguiente. El estadio RR no es 
una clase sexual, sino que es un estado de la gónada y, además, es un marcador de la finalización de un 
ciclo reproductivo y el inicio del siguiente. 
El estadio RR ocurre al final de un ciclo reproductor cuando, a continuación de la puesta de una fase 
sexual, no se desarrolla ninguna fase sexual nueva y la gónada entra en un periodo de inactividad 
gametogénica. El individuo que entra en RR ha cumplido su ciclo reproductivo anual en el que ha 
desarrollado, dependiendo de las condiciones ambientales, una, dos o tres fases sexuales –con 
sexualidad generalmente alternativa– haciendo la puesta de cada una de ellas. 
El animal que lleva a cabo la última puesta de su ciclo reproductivo anual, ya sea  la puesta de la fase 
sexual macho o de la fase sexual hembra, antes de entrar en el estadio RR, siempre será un Macho 
puro, si la última puesta va a ser de la fase sexual macho, o una Hembra pura, si la última puesta va a 
ser de la fase sexual hembra. Esto es así porque a continuación de la última puesta del ciclo 
reproductivo se detiene el desarrollo gametogénico, es decir, hasta la Restauración no se desarrollarán 
nuevas fases sexuales, con lo que al final de un ciclo reproductor sólo habrá una fase sexual madura y, 
por lo tanto, una clase sexual pura, macho puro o hembra pura. 
Además de por la inactividad gametogénica, el estadio RR se caracteriza por un aumento de la 
producción del tejido de reserva, que se manifiesta en la formación de nódulos de células vesiculares 
(VC) en el tejido conjuntivo del espacio gonadal y, también, por la presencia, en el interior del canal 
genital y de los folículos gonadales, de la masa celular conjuntiva, en distinta cantidad según el 
punto de reposo-restauración en que se encuentre la gónada. A medida que el reposo avanza y se inicia 
la restauración la cantidad de masa celular conjuntiva aumenta, siendo ésta el origen de las nuevas 
fases sexuales que se desarrollarán en el próximo ciclo reproductor. 
La Restauración viene a continuación del Reposo y no es más que el nuevo inicio de la actividad 
gametogénica, y marca el inicio del nuevo ciclo reproductor. 
Los animales que están en el estadio de Reposo-Restauración, a diferencia de aquéllos que son 
Indeterminados en cuanto al desarrollo de sus fases sexuales, completaron al menos un ciclo 
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canal genital se retraen, quedando muy poco espacio de luz en su interior. El espacio interior del canal 
genital y de los folículos gonadales se irá recuperando a medida que se vayan desarrollando nuevas 
fases sexuales durante la Restauración. 
Según el momento del estadio de Reposo-Restauración (RR) en que se examina histológicamente la 
gónada del animal, se pueden observar los siguientes tipos de RR, que a continuación se relacionan y 
describen. Para señalar los tipos de RR hemos establecido una nomenclatura de símbolos que se lee del 
siguiente modo: el símbolo sexual (�,�) a la izquierda de RR señala la fase sexual que realizó la 
última puesta del ciclo reproductor ya finalizado; el símbolo sexual a la derecha de RR indica la fase 
sexual que inicia su desarrollo para comenzar el nuevo ciclo reproductor. A su vez, se contemplan las 
situaciones en que el molusco está: a) entrando en Reposo; b) está en Reposo, pero ya está iniciando la 
Restauración para comenzar el siguiente ciclo reproductivo; c) se observan, o no, restos de la fase 
sexual que realizó la última puesta del ciclo reproductivo ya finalizado; d) las fases sexuales que 
inician su desarrollo en el comienzo del siguiente ciclo reproductor. A continuación se describen los 
tipos de RR que hemos observado: 
- El animal está entrando en Reposo, con lo que se observarán restos de la última puesta, pero aún 
no hay signos de Restauración. Aquí, según la fase sexual que hizo la última puesta, se pueden 
encontrar los siguientes tipos de RR: 
 
 �RR:  La última puesta antes del reposo es de la fase sexual macho, pero aún no se observan 
indicios de restauración, es decir, no hay ninguna nueva fase sexual en desarrollo. 
Citológicamente se pueden observar restos de bolas espermáticas o de espermatozoides, 
pertenecientes a la última puesta del ciclo reproductor. No se puede predecir cuál será la fase 
sexual dominante en el siguiente ciclo reproductor. 
En la Fig. 6.28 se muestra este tipo de RR donde, además, la luz del canal genital y de los 




Fig. 6.28: Macho puro entrando en reposo, tipo de estadio: �RR. CG: Canal Genital; FG: Folículo Gonadal; M: 





produciendo la puesta de una fase sexual macho, ya que esta fase sexual se desarrolla más rápidamente 




Fig. 6.27. Esquema representativo de la evolución en el medio natural de la clase sexual Intersexual macho-
hembra; el diagrama recoge la génesis y la evolución de esta clase sexual. 
 
Esta clase sexual es más frecuente cuando el desarrollo de las fases sexuales masculina y femenina es 
más lento (otoño, invierno), ya que ambas fases sexuales mantienen durante más tiempo un grado 
similar de desarrollo, siendo la causa principal que la fase sexual macho ralentiza su desarrollo y tarda 
más en adelantar a la fase hembra. 
 
6.2.4 Reposo y Restauración de la gónada 
Llamamos Reposo-Restauración (RR) a un estadio que manifiesta la gónada de Ostrea edulis cuando 
los individuos finalizan un ciclo reproductivo anual y van a comenzar el siguiente. El estadio RR no es 
una clase sexual, sino que es un estado de la gónada y, además, es un marcador de la finalización de un 
ciclo reproductivo y el inicio del siguiente. 
El estadio RR ocurre al final de un ciclo reproductor cuando, a continuación de la puesta de una fase 
sexual, no se desarrolla ninguna fase sexual nueva y la gónada entra en un periodo de inactividad 
gametogénica. El individuo que entra en RR ha cumplido su ciclo reproductivo anual en el que ha 
desarrollado, dependiendo de las condiciones ambientales, una, dos o tres fases sexuales –con 
sexualidad generalmente alternativa– haciendo la puesta de cada una de ellas. 
El animal que lleva a cabo la última puesta de su ciclo reproductivo anual, ya sea  la puesta de la fase 
sexual macho o de la fase sexual hembra, antes de entrar en el estadio RR, siempre será un Macho 
puro, si la última puesta va a ser de la fase sexual macho, o una Hembra pura, si la última puesta va a 
ser de la fase sexual hembra. Esto es así porque a continuación de la última puesta del ciclo 
reproductivo se detiene el desarrollo gametogénico, es decir, hasta la Restauración no se desarrollarán 
nuevas fases sexuales, con lo que al final de un ciclo reproductor sólo habrá una fase sexual madura y, 
por lo tanto, una clase sexual pura, macho puro o hembra pura. 
Además de por la inactividad gametogénica, el estadio RR se caracteriza por un aumento de la 
producción del tejido de reserva, que se manifiesta en la formación de nódulos de células vesiculares 
(VC) en el tejido conjuntivo del espacio gonadal y, también, por la presencia, en el interior del canal 
genital y de los folículos gonadales, de la masa celular conjuntiva, en distinta cantidad según el 
punto de reposo-restauración en que se encuentre la gónada. A medida que el reposo avanza y se inicia 
la restauración la cantidad de masa celular conjuntiva aumenta, siendo ésta el origen de las nuevas 
fases sexuales que se desarrollarán en el próximo ciclo reproductor. 
La Restauración viene a continuación del Reposo y no es más que el nuevo inicio de la actividad 
gametogénica, y marca el inicio del nuevo ciclo reproductor. 
Los animales que están en el estadio de Reposo-Restauración, a diferencia de aquéllos que son 
Indeterminados en cuanto al desarrollo de sus fases sexuales, completaron al menos un ciclo 






Clases sexuales y Reposo y Restauración de la gónada 
canal genital se retraen, quedando muy poco espacio de luz en su interior. El espacio interior del canal 
genital y de los folículos gonadales se irá recuperando a medida que se vayan desarrollando nuevas 
fases sexuales durante la Restauración. 
Según el momento del estadio de Reposo-Restauración (RR) en que se examina histológicamente la 
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describen. Para señalar los tipos de RR hemos establecido una nomenclatura de símbolos que se lee del 
siguiente modo: el símbolo sexual (�,�) a la izquierda de RR señala la fase sexual que realizó la 
última puesta del ciclo reproductor ya finalizado; el símbolo sexual a la derecha de RR indica la fase 
sexual que inicia su desarrollo para comenzar el nuevo ciclo reproductor. A su vez, se contemplan las 
situaciones en que el molusco está: a) entrando en Reposo; b) está en Reposo, pero ya está iniciando la 
Restauración para comenzar el siguiente ciclo reproductivo; c) se observan, o no, restos de la fase 
sexual que realizó la última puesta del ciclo reproductivo ya finalizado; d) las fases sexuales que 
inician su desarrollo en el comienzo del siguiente ciclo reproductor. A continuación se describen los 
tipos de RR que hemos observado: 
- El animal está entrando en Reposo, con lo que se observarán restos de la última puesta, pero aún 
no hay signos de Restauración. Aquí, según la fase sexual que hizo la última puesta, se pueden 
encontrar los siguientes tipos de RR: 
 
 �RR:  La última puesta antes del reposo es de la fase sexual macho, pero aún no se observan 
indicios de restauración, es decir, no hay ninguna nueva fase sexual en desarrollo. 
Citológicamente se pueden observar restos de bolas espermáticas o de espermatozoides, 
pertenecientes a la última puesta del ciclo reproductor. No se puede predecir cuál será la fase 
sexual dominante en el siguiente ciclo reproductor. 
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Fig. 6.28: Macho puro entrando en reposo, tipo de estadio: �RR. CG: Canal Genital; FG: Folículo Gonadal; M: 





 �RR:  En este caso, la última puesta del ciclo reproductor es la de la fase sexual hembra, y  
la lleva a cabo una Hembra pura, pero, al igual que en el caso anterior, no hay signos de 
desarrollo de una nueva fase sexual, es decir, aún no se inició la restauración. No se puede 
predecir cuál será la fase sexual dominante en el siguiente ciclo reproductor. 
 
Citológicamente se observan restos de ovocitos postvitelogénicos. En la Fig. 6.29 se muestra una 
imagen de este tipo de estadio Reposo-Restauración; se puede ver que los folículos gonadales están 
relativamente retraídos; asímismo, hay una gran cantidad de nódulos de células vesiculares. 
 
Fig. 6.29. Hembra pura entrando en reposo, tipo de estadio: �RR. FG: Folículo Gonadal; NdCV: Nódulos de 
Células Vesiculares (CV); Ovptv: Ovocito postvitelogénico. 
 
- El animal está en pleno reposo, no quedan restos de la última puesta y aún no se inició la 
restauración: 
-  
 RRI (reposo-restauración indiferenciado):  No se observa ninguna fase sexual, ya sea como 
residuo de la anterior puesta o iniciándose de nuevo (Fig. 6.30). Este estado se puede confundir 
con la clase sexual Indiferenciado, pero hay dos diferencias clave con esta clase sexual, que 
son: en el RRI siempre hay, al menos, una fila de folículos gonadales, es decir, el animal 
completó como mínimo un ciclo reproductivo, y, también, tanto el canal genital como los 
folículos gonadales tienen una luz reducida, indicativo de la inactividad gametogénica y de la 
lejanía relativa de la última puesta. No se sabe cuál fue la última fase sexual que realizó la 
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Fig. 6.30. Gónada en estado de Reposo sin restos de fases sexuales, tipo de estadio: RRI. CG: Canal Genital; 
FG: Folículo Gonadal. 
 
- El animal está saliendo del Reposo y entrando en la Restauración, pero quedan restos de la 
puesta de la fase sexual anterior. Aquí, según la fase sexual que hizo la última puesta y la fase 
sexual que inicia su desarrollo en el nuevo ciclo reproductor, se pueden encontrar los siguientes 
tipos de RR: 
-  
 �RR�:  La última puesta del ciclo reproductor pertenece a un macho puro, que pone como 
macho y, en la restauración, se desarrolla exclusivamente una fase sexual macho. 
Citológicamente se verían restos de bolas espermáticas, pertenecientes a la puesta de la fase 
sexual macho previa al Reposo, así como espermatogonias primarias y espermatogonias 
secundarias en proliferación con reducción de tamaño (PRTs), pertenecientes a la nueva fase 
sexual macho en desarrollo. 
Este tipo de estadio de reposo-restauración es teórico, ya que nunca se observó un macho 
puro inicial desarrollándose en un nuevo ciclo reproductor. Este hecho manifiesta que la fase 
sexual macho nunca se desarrolla en exclusividad, excepto cuando es la última fase sexual de 
un ciclo reproductivo y, a continuación, la gónada entra en Reposo; excepto en este caso, 
cuando se desarrolla una fase sexual macho también lo hace una fase hembra, aunque la fase 
sexual macho sea dominante. 
 �RR�:  El individuo realiza la última puesta del ciclo reproductor como Macho puro, sin 
embargo, durante la Restauración, desarrolla una fase sexual hembra. Citológicamente, se 
observan restos de bolas espermáticas, pertenecientes a la puesta de la fase sexual macho 
previa al Reposo, así como ovogonias y, a veces, ovocitos previtelogénicos, correspondientes a 
la nueva fase sexual en desarrollo. Aquí, se puede predecir que, probablemente, la fase sexual 
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sexual macho sea dominante. 
 �RR�:  El individuo realiza la última puesta del ciclo reproductor como Macho puro, sin 
embargo, durante la Restauración, desarrolla una fase sexual hembra. Citológicamente, se 
observan restos de bolas espermáticas, pertenecientes a la puesta de la fase sexual macho 
previa al Reposo, así como ovogonias y, a veces, ovocitos previtelogénicos, correspondientes a 
la nueva fase sexual en desarrollo. Aquí, se puede predecir que, probablemente, la fase sexual 





Fig. 6.31. Gónada entrando en reposo como macho y saliendo como hembra, tipo de estadio de reposo: �RR�. 
CG: Canal Genital; FG: Folículo Gonadal; MCC: Masa Celular Conjuntiva; Ovg: Ovogonia; SB: Sperm-Balls 
(Bolas espermáticas). 
 
 �RR��:  La última puesta pertenece a un macho puro, pero durante la restauración se 
desarrollan las fases sexuales. Citológicamente, se observan restos de bolas espermáticas, 
correspondientes a la fase sexual macho que hizo la última puesta previa al Reposo; también se 
observan espermatogonias primarias y, a veces PRTs de espermatogonias secundarias, así 
como ovogonias y, a veces, ovocitos previtelogénicos, correspondientes, respectivamente, a las 
nuevas fases sexuales, masculina y femenina, que inician su desarrollo en el nuevo ciclo 
reproductivo. Aquí, se puede predecir que la nueva fase sexual predominante, dependiendo de 
las condiciones ambientales, será la macho. 
 �RR�:  La última puesta que realiza el individuo antes de la entrada en Reposo es la de la 
fase sexual hembra y, por lo tanto, es una hembra pura la que la realiza. Durante la 
restauración, para iniciar un nuevo ciclo reproductivo, se desarrolla una fase sexual macho. 
Citológicamente, se ven restos de ovocitos postvitelogénicos, así como espermatogonias 
primarias y PRTs de espermatogonias secundarias, correspondientes a la nueva fase sexual 
macho; también se observan ovogonias, pero la fase sexual macho está más desarrollada. Aquí 
se puede predecir que la fase sexual predominante en el siguiente ciclo reproductivo será la de 
macho. Nunca se observó durante el estudio. 
 �RR�:  La última puesta que realiza el individuo, en el ciclo reproductor, antes de entrar en el 
Reposo es la de la fase sexual hembra y, en la restauración, la única fase sexual que se 
desarrolla es la de hembra. Citológicamente, se ven restos de ovocitos postvitelogénicos, 
pertenecientes a la última fase sexual hembra que realizó la puesta, así como ovogonias y 
ovocitos previtelogénicos, correspondientes a la nueva fase sexual hembra en desarrollo. Aquí, 
dependiendo de las condiciones ambientales, es probable que la fase sexual dominante en el 
siguiente ciclo reproductivo sea la hembra. 
 �RR��:  Al igual que en los dos casos anteriores, la última puesta que realiza el animal es la 
de la fase sexual hembra. En la restauración, inician su desarrollo las dos fases sexuales. 
Citológicamente se observan restos de ovocitos postvitelogénicos, pertenecientes a la última 
puesta de la fase sexual hembra, así como espermatogonias primarias y, a veces, PRTs de 
espermatogonias secundarias de la nueva fase sexual macho; también se observan ovogonias y 
ovocitos previtelogénicos de la nueva fase sexual hembra en desarrollo. En el nuevo ciclo 
reproductor, es probable que la fase sexual dominante sea la macho. 
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Clases sexuales y Reposo y Restauración de la gónada 
- El animal está entrando en Restauración y no quedan restos de la puesta de la última fase sexual 
dominante del ciclo reproductivo que está finalizando: 
 RR�:  No se ven restos de la fase sexual que hizo la puesta previa al reposo, y en la 
restauración se desarrolla una fase sexual macho. Citológicamente, se pueden observar 
espermatogonias primarias y PRTs de espermatogonias secundarias, pertenecientes a a la 
nueva fase sexual macho en desarrollo. 
Este tipo de estadio de reposo-restauración es teórico, ya que nunca se observó el desarrollo 
de un macho puro inicial al principio de un ciclo reproductivo; lo que normalmente ocurre es 
que cuando se desarrolla una fase sexual macho también lo hace una fase hembra, aunque la 
fase sexual macho sea dominante. 
 RR�:  No quedan restos de la fase sexual que hizo la puesta previa al reposo, y en la 
restauración se desarrolla una fase sexual hembra. Citológicamente, se observan ovogonias y 
ovocitos previtelogénicos, correspondientes a la nueva fase sexual hembra en desarrollo. Aquí, 
se puede predecir que en el nuevo ciclo reproductivo, la primera fase sexual dominante es 
probable que sea la hembra, pero dependerá de las condiciones ambientales (Fig. 6.32). 
 
 
Fig. 6.32. Hembra iniciando la restauración en el tipo de estadio: RR�. FG: Folículo Gonadal; Ovg: Ovogonia; 
Ovp: Ovocito previtelogénico. 
 
 RR��:  No se ven restos de la fase sexual que realizó la última puesta previa al reposo, y en 
la restauración se desarrollan las dos fases sexuales. Citológicamente se observan  
espermatogonias primarias y PRTs de espermatogonias secundarias, correspondientes a la 
nueva fase sexual macho; asímismo, también se obsrvan ovogonias y ovocitos 
previtelogénicos, correspondientes a la nueva fase sexual hembra. Aquí, es probable que en el 
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Fig. 6.32. Hembra iniciando la restauración en el tipo de estadio: RR�. FG: Folículo Gonadal; Ovg: Ovogonia; 
Ovp: Ovocito previtelogénico. 
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A continuación, se presentan, en formato de tabla, los diferentes tipos del estadio de Reposo-
Restauración que hemos observado: 
 
Momento del examen histológico de la gónada 
del animal en el estadio de Reposo-Restauración 
Tipos del estadio de 
Reposo-Restauración 
�RR Animal entrando en el Reposo gonadal, 
y con restos de la fase sexual que realizó la última puesta �RR 
Animal entrando en el Reposo gonadal, 







Animal en Reposo gonadal e iniciando la Restauración para 
entrar en un nuevo ciclo reproductor, y con restos de la fase 




Animal en Reposo gonadal e iniciando la Restauración para 
entrar en un nuevo ciclo reproductor, y sin restos de la fase 
sexual que realizó la última puesta RR�� 
Fig. 6.33. Tipos del estadio de Reposo-Restauración. Esta clasificación de los tipos del estadio de Reposo-
Restauración atiende al momento en que se examina histológicamente la gónada del animal que está en este 
estadio. Se contemplan las situaciones en que el molusco está: a) entrando en Reposo; b) está en Reposo, pero 
ya está iniciando la Restauración para comenzar el siguiente ciclo reproductivo; c) se observan, o no, restos de 
la fase sexual que realizó la última puesta del ciclo reproductivo ya finalizado; d) las fases sexuales que inician 
su desarrollo en el comienzo del siguiente ciclo reproductor. RR: estadio de Reposo-Restauración. Para leer el 
símbolo de cada uno de los tipos del estadio de Reposo-Restauración se procede así: el símbolo sexual (�,�) a 
la izquierda de RR señala la fase sexual que realizó la última puesta del ciclo reproductor ya finalizado; el 
símbolo sexual a la derecha de RR indica la fase sexual que inicia su desarrollo para comenzar el nuevo ciclo 
reproductor. 
 
Clases sexuales y Reposo y Restauración de la gónada           Discusión 
6.3  Discusión 
Ostrea edulis es una especie larvípara, bisexual, intersexual y asincrónica, que tiene una sexualidad 
consecutiva rítmica protándrica (Coe, 1943b), cuya expresión manifiesta un perfil de 
características muy similar al de la especie Ostrea lurida, ostra californiana, (Coe, 1943b). El 
estudio de la sexualidad de Ostrea edulis tiene interés teórico y práctico; teórico, por la condición 
bisexual y el tipo de sexualidad de sus individuos y, práctico, por su importancia como recurso 
económico; en ambos casos, la sexualidad de esta especie ocupa un lugar central y atrae la atención 
de investigadores. Dos autores han destacado en el estudio de la sexualidad de Ostrea edulis, 
centrando su investigación, principalmente, en describirla (Coe, 1934, 1943b; Cole, 1941, 1942), 
pero los procesos moleculares que soportan esta sexualidad, así como su regulación por factores 
endógenos y exógenos, todavía no se conocen. 
Ostrea edulis despliega su bipotencialidad sexual, intersexual y asincrónica desarrollando sus fases 
sexuales –masculina y femenina–, y realizando sus respectivas puestas, varias veces en un ciclo 
reproductivo anual. Para comprender cómo esta especie maneja el dinamismo de sus fases sexuales 
y cómo los factores ambientales afectan a su desarrollo y puesta, consideramos que es necesario 
establecer un sistema de clasificación que describa y ordene la sexualidad actual y la sexualidad 
funcional de sus organismos. Y ésta es la contribución que, esperamos, realice este capítulo. Tal 
aportación consiste en dos aspectos: a) afirmar, y dejar demostrado, la gran importancia que tiene el 
examen histológico y citológico de la gónada de los individuos para conocer, e interpretar, el estado 
actual de su gonadogénesis y gametogénesis, y b) definir y aplicar seis conceptos potentes que 
sirvan de herramientas para entender y sintetizar la dinámica de las fases sexuales y del ciclo 
reproductor, tanto en el medio natural como en los acondicionamientos; tales conceptos son los de: 
fase sexual*, serie gametogénica*, sexo funcional*, clase sexual*, cambio de sexo* y estadio de 
Reposo-Restauración. A causa de la extensión de su definición y explicación, y para facilitar su 
accesibilidad, los cinco primeros conceptos se definen en el glosario de conceptos de esta tesis, y el 
último se define, describe y aplica en este capítulo. 
Una clase sexual es una interpretación histológica, a modo de "foto fija", del estado dinámico, 
momentáneo o prolongado en el tiempo, en que se encuentran el despliegue y el desarrollo de las 
fases sexuales –masculina y femenina– en toda la gónada de un individuo. La definición histológica 
precisa de las clases sexuales permite disponer de una batería de ellas, que se revela útil para 
condensar el desarrollo de las fases sexuales de un individuo –y de una  población– tanto en un 
ciclo reproductor, como de un ciclo reproductor al siguiente. La asignación de un sexo funcional a 
una clase sexual la complementa, y facilita visualizar el dinamismo con el que el individuo expresa 
sus fases sexuales. Es más, la pareja clase sexual/sexo funcional permite estudiar la sex-ratio de 
una población en un ciclo reproductivo. A lo largo de un ciclo reproductivo, un individuo de Ostrea
edulis puede pasar por varias clases sexuales y sexos funcionales. Asímismo, las condiciones del 
nicho ecológico que habita una población de Ostrea edulis y, también, los experimientos de 
acondicionamiento, pueden variar las clases sexuales y los sexos funcionales que experimentan sus 
individuos durante un ciclo reproductor. 
El estadio de Reposo-Restauración (RR) no es una clase sexual, es una situación histologica de la 
gónada del animal que refleja una etapa funcional de la misma; es un estado frontera de la gónada 
que marca la finalización de un ciclo reproductivo y el comienzo del siguiente. Durante un ciclo 
reproductor, y dependiendo de las condiciones del nicho ecológico, los individuos de Ostrea edulis 
experimentan el desarrollo consecutivo y rítmico de varias fases sexuales, varios sexos funcionales 
y varias puestas; cuando todos estos fenómenos han ocurrido, la gónada queda exhausta y entra en 
el estadio de Reposo-Restauración; este estadio tiene dos caras o etapas, sucesivas y adyacentes, 
que, a veces, son difíciles de diferenciar: la primera es el reposo y, la segunda, es la restauración; en 
el reposo, la gónada no manifiesta actividad gametogénica y, en la restauración, la gónada comienza 




A continuación, se presentan, en formato de tabla, los diferentes tipos del estadio de Reposo-
Restauración que hemos observado: 
 
Momento del examen histológico de la gónada 
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Tipos del estadio de 
Reposo-Restauración 
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Animal en Reposo gonadal e iniciando la Restauración para 
entrar en un nuevo ciclo reproductor, y con restos de la fase 




Animal en Reposo gonadal e iniciando la Restauración para 
entrar en un nuevo ciclo reproductor, y sin restos de la fase 
sexual que realizó la última puesta RR�� 
Fig. 6.33. Tipos del estadio de Reposo-Restauración. Esta clasificación de los tipos del estadio de Reposo-
Restauración atiende al momento en que se examina histológicamente la gónada del animal que está en este 
estadio. Se contemplan las situaciones en que el molusco está: a) entrando en Reposo; b) está en Reposo, pero 
ya está iniciando la Restauración para comenzar el siguiente ciclo reproductivo; c) se observan, o no, restos de 
la fase sexual que realizó la última puesta del ciclo reproductivo ya finalizado; d) las fases sexuales que inician 
su desarrollo en el comienzo del siguiente ciclo reproductor. RR: estadio de Reposo-Restauración. Para leer el 
símbolo de cada uno de los tipos del estadio de Reposo-Restauración se procede así: el símbolo sexual (�,�) a 
la izquierda de RR señala la fase sexual que realizó la última puesta del ciclo reproductor ya finalizado; el 
símbolo sexual a la derecha de RR indica la fase sexual que inicia su desarrollo para comenzar el nuevo ciclo 
reproductor. 
 
Clases sexuales y Reposo y Restauración de la gónada           Discusión 
6.3  Discusión 
Ostrea edulis es una especie larvípara, bisexual, intersexual y asincrónica, que tiene una sexualidad 
consecutiva rítmica protándrica (Coe, 1943b), cuya expresión manifiesta un perfil de 
características muy similar al de la especie Ostrea lurida, ostra californiana, (Coe, 1943b). El 
estudio de la sexualidad de Ostrea edulis tiene interés teórico y práctico; teórico, por la condición 
bisexual y el tipo de sexualidad de sus individuos y, práctico, por su importancia como recurso 
económico; en ambos casos, la sexualidad de esta especie ocupa un lugar central y atrae la atención 
de investigadores. Dos autores han destacado en el estudio de la sexualidad de Ostrea edulis, 
centrando su investigación, principalmente, en describirla (Coe, 1934, 1943b; Cole, 1941, 1942), 
pero los procesos moleculares que soportan esta sexualidad, así como su regulación por factores 
endógenos y exógenos, todavía no se conocen. 
Ostrea edulis despliega su bipotencialidad sexual, intersexual y asincrónica desarrollando sus fases 
sexuales –masculina y femenina–, y realizando sus respectivas puestas, varias veces en un ciclo 
reproductivo anual. Para comprender cómo esta especie maneja el dinamismo de sus fases sexuales 
y cómo los factores ambientales afectan a su desarrollo y puesta, consideramos que es necesario 
establecer un sistema de clasificación que describa y ordene la sexualidad actual y la sexualidad 
funcional de sus organismos. Y ésta es la contribución que, esperamos, realice este capítulo. Tal 
aportación consiste en dos aspectos: a) afirmar, y dejar demostrado, la gran importancia que tiene el 
examen histológico y citológico de la gónada de los individuos para conocer, e interpretar, el estado 
actual de su gonadogénesis y gametogénesis, y b) definir y aplicar seis conceptos potentes que 
sirvan de herramientas para entender y sintetizar la dinámica de las fases sexuales y del ciclo 
reproductor, tanto en el medio natural como en los acondicionamientos; tales conceptos son los de: 
fase sexual*, serie gametogénica*, sexo funcional*, clase sexual*, cambio de sexo* y estadio de 
Reposo-Restauración. A causa de la extensión de su definición y explicación, y para facilitar su 
accesibilidad, los cinco primeros conceptos se definen en el glosario de conceptos de esta tesis, y el 
último se define, describe y aplica en este capítulo. 
Una clase sexual es una interpretación histológica, a modo de "foto fija", del estado dinámico, 
momentáneo o prolongado en el tiempo, en que se encuentran el despliegue y el desarrollo de las 
fases sexuales –masculina y femenina– en toda la gónada de un individuo. La definición histológica 
precisa de las clases sexuales permite disponer de una batería de ellas, que se revela útil para 
condensar el desarrollo de las fases sexuales de un individuo –y de una  población– tanto en un 
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y varias puestas; cuando todos estos fenómenos han ocurrido, la gónada queda exhausta y entra en 
el estadio de Reposo-Restauración; este estadio tiene dos caras o etapas, sucesivas y adyacentes, 
que, a veces, son difíciles de diferenciar: la primera es el reposo y, la segunda, es la restauración; en 
el reposo, la gónada no manifiesta actividad gametogénica y, en la restauración, la gónada comienza 
la producción de las fases sexuales que se incorporarán al siguiente ciclo reproductor. 
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Discusión                                               Capítulo 6 
Una característica del estadio RR es la alta producción de tejido de reserva, en forma de células 
vesiculares (VC), en el espacio gonadal; estas VCs aparecen primero con pequeño tamaño y 
agrupadas en nódulos y, progresivamente, aumentan de tamaño conforme acumulan material de 
reserva (glucógeno, principalmente). Las VCs se producen en las dos etapas del estadio RR, es 
decir, en la de reposo y en la de restauración. 
En Ostrea edulis, es importante identificar el estadio RR por dos razones: a) para deslindar los 
ciclos reproductivos, esto es, para reconocer el final de un ciclo reproductivo y el comienzo del 
siguiente; b) para no confundir el estadio RR con la condición histológica en que queda la gónada 
después de la puesta de una, u otra, de las fases sexuales; cuando un animal hace la puesta de una 
fase sexual no entra en el estadio RR, a menos que ésta sea la última puesta de su ciclo reproductivo 
actual. 
La sexualidad de Ostrea edulis –entendida como el modo en que sus individuos gestionan la 
expresión de sus dos fases sexuales durante su historia de vida– es consecutiva, rítmica y 
protándrica (Coe, 1943b), y es una adaptación estable (Mayr, 2001) que aumenta el “fitness” 
reproductor de los organismos de esta especie. La capacidad que tienen sus individuos de suceder 
rítmicamente sus fases sexuales durante su historia de vida, de tal modo que sus genes se transmitan 
a la siguiente generación, unas veces en el formato celular de espermatozoide y, otras, en el formato 
de óvulo, dota al individuo de una flexibilidad reproductiva, con valor adaptativo, frente a las 
condiciones cambiantes –luz, temperatura y alimento– de su entorno. Los organismos que tienen 
esta flexibilidad reproductiva aumentan su éxito reproductor en el sentido de que son más eficaces 
en la transmisión de sus genes a la generación siguiente, y ello revierte en la perdurabilidad de la 
especie (Trivers & Willard, 1973). 
Como organismos intersexuales que son, los individuos de Ostrea edulis desarrollan sus dos fases 
sexuales –masculina y femenina– compartiendo espacio en la gónada, ya sea en los folículos 
gonadales o en el canal genital. No hemos observado una inhibición competitiva de una fase 
sexual sobre la otra para procurarse su desarrollo a expensas de la misma. Lo que sí es patente es 
que ambas fases se desarrollan, la mayoría de las veces, una después de la otra, o sea, se suceden, 
durante un ciclo reproductor; pero esta sucesión es una sucesión asíncrona incompleta, porque 
ambas fases sexuales se desarrollan simultáneamente, pero lo que ocurre es que una fase sexual es 
más rápida en su desarrollo que la otra y, aquí, precisamente, reside la asincronía: en la rapidez del 
desarrollo de una fase sexual sobre la otra: la fase sexual masculina es más rápida en su desarrollo 
que la femenina. 
Por tanto, la mayor velocidad de desarrollo de la fase sexual masculina sobre la femenina produce 
una asincronía incompleta, que es el fundamento de que ambas fases se sucedan durante un ciclo 
reproductor. Además, esta asincronía impide, o reduce significativamente, la posibilidad de 
autogamia. La causa de la asincronía en el desarrollo entre las fases sexuales masculina y femenina 
puede estar en la diferente inversión de energía y tiempo que el animal tiene que hacer para 
desarrollar cada una de ellas: la producción de espermatozoides precisa de menos energía y tiempo 
que la de ovocitos (Barber & Blake, 1991; Yusa, 2007). 
Mantener dos fases sexuales, de diferente género, en desarrollo simultáneo –aunque asincrónico– 
supone un elevado coste energético para el animal (Charnov, 1982; Kasianov, 2001; Yusa, 2007; 
West, 2009), pero es un hecho que la selección natural ha mantenido no sólo para la especie Ostrea
edulis sino, también, para otras especies de la familia Ostreidae, como son los casos de Ostrea 
lurida (Coe, 1943b), Ostrea equestris (Galtsoff, 1964), Ostrea puelchana (Morriconi & Calvo, 
1983; Pascual et al., 1989), Ostrea nomades (Siddiqui & Ahmed, 2002) y Ostrea chilensis 
(Chaparro et al., 2008). ¿Cuál podría ser la ventaja selectiva de esta adaptación? Probablemente 
radique en que los individuos de estas especies pueden transmitir sus genes a la siguiente 
generación en dos formatos celulares diferentes –espermatozoides y huevos– cuya producción 
requiere diferente inversión de energía y de tiempo, y esta característica dota al individuo de una 
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flexibilidad reproductiva para adaptarse a las condiciones cambiantes de su nicho ecológico 
(Ghiselin, 1969; Charnov, 1982; Kasianov, 2001; Yusa, 2007; West, 2009). 
En los organismos con reproducción sexual, la transmisión de los genes a la siguiente generación es 
una urgencia vital del individuo a la que éste asigna recursos energéticos que obtiene de su entorno 
(Ghiselin, 1969;  Trivers & Willard, 1973; Charnov, 1982; West, 2009), y los individuos que así se 
reproducen tienen dos modos de transmitir sus genes: en forma de espermatozoides y en forma de 
huevos. Cada una de ellas proporciona al individuo diferente éxito en la transmisión de sus genes  
(Trivers & Willard, 1973), y a su producción asigna diferente cantidad de energía, destinando más 
energía a la producción de ovocitos que a la de espermatozoides (Charnov, 1982; West, 2009). 
Teniendo la capacidad de producir ambas formas de gametos, aunque sea más costoso, el individuo 
aumenta su éxito en la transmisión de sus genes a las siguientes generaciones (Heath, 1976), y lo 
aumenta aún más si puede adaptar la producción de cada tipo de gameto a las condiciones variables 
de su entorno, y opinamos que éste es el caso de Ostrea edulis. 
El tipo y la cantidad de gametos que producen los bivalvos bisexuales en un ciclo reproductivo, de 
un ciclo reproductivo a otro, y en su historia de vida, parece que están determinados e influenciados 
por varios factores, que son: a) su constitución genética (Frank & Swingland, 1988; Guo et al., 
1988); b) los parámetros ambientales de su entorno, como son el alimento, la temperatura y, 
quizás, el fotoperiodo (Coe, 1943b; Duinker et al., 1999; Saout et al., 1999; Chávez-Villalba et al., 
2002; Chávez-Villalba et al., 2003; Chávez-Villalba et al., 2008; Stenyakina et al., 2010; Soyez et 
al., 2011); y c) la edad y el tamaño del animal (Ghiselin, 1969; Charnov, 1982; Warner, 1988; 
Werren & Beukeboom, 1998; Yusa, 2007; West, 2009). Y estos tres factores influencian a los 
organismos de Ostrea edulis en la producción de gametos, lo que queda reflejado en la varición del 
perfil de sus clases sexuales y sexos funcionales en un ciclo reproductivo. 
Las larvas de Ostrea edulis son lecitotróficas (Gallardo, 1987; Gallardo, 1989;  Kasyanov, 2001) y 
son incubadas por el animal en la cavidad paleal. Este tipo de larvas supone para los individuos de 
Ostrea edulis un mayor esfuerzo reproductor en la producción de la fase sexual femenina que en la 
de la masculina, y esto se deduce del tamaño de los ovocitos postvitelogénicos y de la gran cantidad 
de vitelo que tienen estas células; en este estudio, los individuos produjeron ovocitos maduros, 
cargados de vitelo, con un diámetro entre 90 y 150 μm, siendo más frecuentes los de 100-120 μm. 
El mayor esfuerzo reproductor que Ostrea edulis destina a producir la fase sexual femenina se 
traduce en una asincronía, ya comentada, en la producción de ambas fases sexuales, e implica que 
el individuo tiene que dedicar más energía y tiempo al desarrollo y maduración de la fase sexual 
femenina. 
Como se describe y se discute en el capítulo 8, la asincronía de desarrollo y de maduración entre 
las fases sexuales masculina y femenina ya se observa en el medio natural en los animales de menos 
de un año que desarrollan su primera gónada –Clase 0, animales que se fijaron en el mes de junio. 
Estos animales muestran una asincronía protándrica, donde la primera maduración y puesta de la 
fase sexual masculina ocurre a los 4 meses de edad de los animales (talla media –altura– de 14, 3 
mm, y una vianda media –peso fresco– de 0,05 g) y, sin embargo, la primera maduración y puesta 
de la fase sexual femenina ocurre a los 11 meses de edad de los individuos (con una talla de 75,6 
mm y una vianda de 2,93 g). ¿Cómo se puede explicar esta asincronía protándrica? Opinamos que 
hay dos factores que actúan de forma combinada: a) el hecho de que para producir los ovocitos, las 
series gametogénicas femeninas tienen que hacer vitelogénesis, en tanto que las masculinas no 
precisan hacerlo para fabricar los espermatozoides, y esto implica emplear más tiempo y energía en 
la producción de los ovocitos; y b) la condición de que para elaborar el vitelo, los ovocitos 
necesitan que el animal produzca vitelogenina y, probablemente, los animales jóvenes que hacen su 
primera gónada tardan en equiparse con los procesos bioquímicos que producen esta proteína. 
Es conocido que la vitelogenina es una proteína necesaria para que los ovocitos de los 
invertebrados –marinos y terrestres– y de los vertebrados no-placentarios ni marsupiales –también, 
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Una característica del estadio RR es la alta producción de tejido de reserva, en forma de células 
vesiculares (VC), en el espacio gonadal; estas VCs aparecen primero con pequeño tamaño y 
agrupadas en nódulos y, progresivamente, aumentan de tamaño conforme acumulan material de 
reserva (glucógeno, principalmente). Las VCs se producen en las dos etapas del estadio RR, es 
decir, en la de reposo y en la de restauración. 
En Ostrea edulis, es importante identificar el estadio RR por dos razones: a) para deslindar los 
ciclos reproductivos, esto es, para reconocer el final de un ciclo reproductivo y el comienzo del 
siguiente; b) para no confundir el estadio RR con la condición histológica en que queda la gónada 
después de la puesta de una, u otra, de las fases sexuales; cuando un animal hace la puesta de una 
fase sexual no entra en el estadio RR, a menos que ésta sea la última puesta de su ciclo reproductivo 
actual. 
La sexualidad de Ostrea edulis –entendida como el modo en que sus individuos gestionan la 
expresión de sus dos fases sexuales durante su historia de vida– es consecutiva, rítmica y 
protándrica (Coe, 1943b), y es una adaptación estable (Mayr, 2001) que aumenta el “fitness” 
reproductor de los organismos de esta especie. La capacidad que tienen sus individuos de suceder 
rítmicamente sus fases sexuales durante su historia de vida, de tal modo que sus genes se transmitan 
a la siguiente generación, unas veces en el formato celular de espermatozoide y, otras, en el formato 
de óvulo, dota al individuo de una flexibilidad reproductiva, con valor adaptativo, frente a las 
condiciones cambiantes –luz, temperatura y alimento– de su entorno. Los organismos que tienen 
esta flexibilidad reproductiva aumentan su éxito reproductor en el sentido de que son más eficaces 
en la transmisión de sus genes a la generación siguiente, y ello revierte en la perdurabilidad de la 
especie (Trivers & Willard, 1973). 
Como organismos intersexuales que son, los individuos de Ostrea edulis desarrollan sus dos fases 
sexuales –masculina y femenina– compartiendo espacio en la gónada, ya sea en los folículos 
gonadales o en el canal genital. No hemos observado una inhibición competitiva de una fase 
sexual sobre la otra para procurarse su desarrollo a expensas de la misma. Lo que sí es patente es 
que ambas fases se desarrollan, la mayoría de las veces, una después de la otra, o sea, se suceden, 
durante un ciclo reproductor; pero esta sucesión es una sucesión asíncrona incompleta, porque 
ambas fases sexuales se desarrollan simultáneamente, pero lo que ocurre es que una fase sexual es 
más rápida en su desarrollo que la otra y, aquí, precisamente, reside la asincronía: en la rapidez del 
desarrollo de una fase sexual sobre la otra: la fase sexual masculina es más rápida en su desarrollo 
que la femenina. 
Por tanto, la mayor velocidad de desarrollo de la fase sexual masculina sobre la femenina produce 
una asincronía incompleta, que es el fundamento de que ambas fases se sucedan durante un ciclo 
reproductor. Además, esta asincronía impide, o reduce significativamente, la posibilidad de 
autogamia. La causa de la asincronía en el desarrollo entre las fases sexuales masculina y femenina 
puede estar en la diferente inversión de energía y tiempo que el animal tiene que hacer para 
desarrollar cada una de ellas: la producción de espermatozoides precisa de menos energía y tiempo 
que la de ovocitos (Barber & Blake, 1991; Yusa, 2007). 
Mantener dos fases sexuales, de diferente género, en desarrollo simultáneo –aunque asincrónico– 
supone un elevado coste energético para el animal (Charnov, 1982; Kasianov, 2001; Yusa, 2007; 
West, 2009), pero es un hecho que la selección natural ha mantenido no sólo para la especie Ostrea
edulis sino, también, para otras especies de la familia Ostreidae, como son los casos de Ostrea 
lurida (Coe, 1943b), Ostrea equestris (Galtsoff, 1964), Ostrea puelchana (Morriconi & Calvo, 
1983; Pascual et al., 1989), Ostrea nomades (Siddiqui & Ahmed, 2002) y Ostrea chilensis 
(Chaparro et al., 2008). ¿Cuál podría ser la ventaja selectiva de esta adaptación? Probablemente 
radique en que los individuos de estas especies pueden transmitir sus genes a la siguiente 
generación en dos formatos celulares diferentes –espermatozoides y huevos– cuya producción 
requiere diferente inversión de energía y de tiempo, y esta característica dota al individuo de una 
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flexibilidad reproductiva para adaptarse a las condiciones cambiantes de su nicho ecológico 
(Ghiselin, 1969; Charnov, 1982; Kasianov, 2001; Yusa, 2007; West, 2009). 
En los organismos con reproducción sexual, la transmisión de los genes a la siguiente generación es 
una urgencia vital del individuo a la que éste asigna recursos energéticos que obtiene de su entorno 
(Ghiselin, 1969;  Trivers & Willard, 1973; Charnov, 1982; West, 2009), y los individuos que así se 
reproducen tienen dos modos de transmitir sus genes: en forma de espermatozoides y en forma de 
huevos. Cada una de ellas proporciona al individuo diferente éxito en la transmisión de sus genes  
(Trivers & Willard, 1973), y a su producción asigna diferente cantidad de energía, destinando más 
energía a la producción de ovocitos que a la de espermatozoides (Charnov, 1982; West, 2009). 
Teniendo la capacidad de producir ambas formas de gametos, aunque sea más costoso, el individuo 
aumenta su éxito en la transmisión de sus genes a las siguientes generaciones (Heath, 1976), y lo 
aumenta aún más si puede adaptar la producción de cada tipo de gameto a las condiciones variables 
de su entorno, y opinamos que éste es el caso de Ostrea edulis. 
El tipo y la cantidad de gametos que producen los bivalvos bisexuales en un ciclo reproductivo, de 
un ciclo reproductivo a otro, y en su historia de vida, parece que están determinados e influenciados 
por varios factores, que son: a) su constitución genética (Frank & Swingland, 1988; Guo et al., 
1988); b) los parámetros ambientales de su entorno, como son el alimento, la temperatura y, 
quizás, el fotoperiodo (Coe, 1943b; Duinker et al., 1999; Saout et al., 1999; Chávez-Villalba et al., 
2002; Chávez-Villalba et al., 2003; Chávez-Villalba et al., 2008; Stenyakina et al., 2010; Soyez et 
al., 2011); y c) la edad y el tamaño del animal (Ghiselin, 1969; Charnov, 1982; Warner, 1988; 
Werren & Beukeboom, 1998; Yusa, 2007; West, 2009). Y estos tres factores influencian a los 
organismos de Ostrea edulis en la producción de gametos, lo que queda reflejado en la varición del 
perfil de sus clases sexuales y sexos funcionales en un ciclo reproductivo. 
Las larvas de Ostrea edulis son lecitotróficas (Gallardo, 1987; Gallardo, 1989;  Kasyanov, 2001) y 
son incubadas por el animal en la cavidad paleal. Este tipo de larvas supone para los individuos de 
Ostrea edulis un mayor esfuerzo reproductor en la producción de la fase sexual femenina que en la 
de la masculina, y esto se deduce del tamaño de los ovocitos postvitelogénicos y de la gran cantidad 
de vitelo que tienen estas células; en este estudio, los individuos produjeron ovocitos maduros, 
cargados de vitelo, con un diámetro entre 90 y 150 μm, siendo más frecuentes los de 100-120 μm. 
El mayor esfuerzo reproductor que Ostrea edulis destina a producir la fase sexual femenina se 
traduce en una asincronía, ya comentada, en la producción de ambas fases sexuales, e implica que 
el individuo tiene que dedicar más energía y tiempo al desarrollo y maduración de la fase sexual 
femenina. 
Como se describe y se discute en el capítulo 8, la asincronía de desarrollo y de maduración entre 
las fases sexuales masculina y femenina ya se observa en el medio natural en los animales de menos 
de un año que desarrollan su primera gónada –Clase 0, animales que se fijaron en el mes de junio. 
Estos animales muestran una asincronía protándrica, donde la primera maduración y puesta de la 
fase sexual masculina ocurre a los 4 meses de edad de los animales (talla media –altura– de 14, 3 
mm, y una vianda media –peso fresco– de 0,05 g) y, sin embargo, la primera maduración y puesta 
de la fase sexual femenina ocurre a los 11 meses de edad de los individuos (con una talla de 75,6 
mm y una vianda de 2,93 g). ¿Cómo se puede explicar esta asincronía protándrica? Opinamos que 
hay dos factores que actúan de forma combinada: a) el hecho de que para producir los ovocitos, las 
series gametogénicas femeninas tienen que hacer vitelogénesis, en tanto que las masculinas no 
precisan hacerlo para fabricar los espermatozoides, y esto implica emplear más tiempo y energía en 
la producción de los ovocitos; y b) la condición de que para elaborar el vitelo, los ovocitos 
necesitan que el animal produzca vitelogenina y, probablemente, los animales jóvenes que hacen su 
primera gónada tardan en equiparse con los procesos bioquímicos que producen esta proteína. 
Es conocido que la vitelogenina es una proteína necesaria para que los ovocitos de los 
invertebrados –marinos y terrestres– y de los vertebrados no-placentarios ni marsupiales –también, 
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marinos y terrestres– produzcan vitelo, como también lo es que el ovocito no produce vitelogenina 
sino que tiene que ser otro órgano del animal el que la produzca y, generalmente, bajo control 
endocrino (Valle, 1993; Matozzo et al., 2008); los peces la producen en el hígado y los insectos lo 
hacen en el cuerpo graso (“fat body”). Así, entre otros, se ha encontrado vitelogenina en hembras de 
crustáceos (Tsukimura, 2001), insectos (Valle, 1993; Swevers et al., 2005), y peces (Nicolas, 1999). 
En cuanto a moluscos bivalvos, se ha descubierto vitelogenina en Crassostrea gigas (Matsumoto et 
al., 2003) y en el pectínido Patinopecten yessoensis (Osada et al., 2003 y 2004). Hasta donde 
alcanza nuestra información, no conocemos que se halla estudiado, ni encontrado, vitelogenina en 
Ostrea edulis, pero es una posibilidad que esta especie la tenga; y de ser así, en el proceso de su 
producción, y en la regulación del mismo, por los organismos de esta especie, podríamos tener el 
segundo componente explicativo de la asincronía entre las fases sexuales masculina y femenina al 
que nos referimos más arriba. 
Los organismos de Ostrea edulis tienen que regular endógenamente, de algún modo, la producción 
de las fases sexuales masculina y femenina, así como su cadencia, tanto en un ciclo reproductivo 
como en su historia de vida; y este sistema de regulación tiene que ser sensible a factores de su 
entorno como son la nutrición, la temperatura y el fotoperiodo, sensibilidad que facultaría a los 
animales para conformar a los mismos la producción de sus fases sexuales. Tal sistema de 
regulación podría residir dentro del sistema endocrino del animal, pero no conocemos que, por 
ahora, se haya estudiado este asunto en Ostrea edulis. Sin embargo, este aspecto sí se ha analizado 
en otros bivalvos, orientándose la investigación hacia las hormonas esteroideas sexuales, y, en la 
mayoría de los casos, resaltando su relación con el desarrollo de la fase sexual femenina (Reis-
Henriques et al., 1990; Croll & Wang, 2007; Janer & Porte, 2007; Lafont & Mathieu, 2007, 
Fernandes et al., 2011). 
Así: a) en Crassostrea gigas, se ha estudiado la actividad de la enzima aromatasa (Le Curieux el al., 
2001); el efecto del estradiol-17� sobre la vitelogénesis (Li et al., 1998); y se ha identificado la 
presencia de estrona (E1), estradiol-17� (E2) y estriol (E3) (Matsumoto et al., 1997); b) en 
Crassostrea angulata, se ha identificado la presencia de testosterona y de estradiol-17�, 
relacionándolos con el ciclo reroductivo y, asímismo, se ha estudiado la expresión de un receptor 
para estrógenos en la gónada de las hembras (Jianbin et al., 2013); c) en el pectínido Patinopecten
yessoensis, también se han identificado estrona (E1), estradiol-17� (E2) y estriol (E3) (Matsumoto et 
al., 1997); d) también en el pectínido, Mizuhopecten yessoensis, se ha determinado estradiol-17� 
(E2), progesterona y testosterona, relacionando a estas hormonas con el ciclo reproductivo de los 
animales (Varaksina & Varaksin, 1991); e) en el venérido Ruditapes decussatus, se han 
determinado progesterona, testosterona y estradiol-17� (E2) (Ketata et al., 2007); f) en el mitílido 
Mytilus edulis, se ha observado que el estradiol-17� aumenta la cantidad de un transcrito de mRNA 
que codifica para vitelogenina (Ciocan et al., 2010); g) en Mya arenaria, se ha identificado la 
presencia de progesterona en machos y en hembras, informando que la concentración de esta 
hormona aumenta durante la maduración de la fase sexual masculina, en machos, y durante la 
puesta, en hembras (Siah et al., 2002); y h) en el solénido Sinovacula constricta, se ha determinado 
la presencia de testosterona y de estradiol-17� tanto en machos como en hembras, y se ha estudiado 
la fluctuación de sus concentraciones durante el ciclo reproductivo (Yan et al., 2011). 
Es posible que los individuos de Ostrea edulis tengan las hormonas sexuales estrona (E1), 
estradiol-17� (E2), estriol (E3), testosterona y progesterona, y que estas hormonas desempeñen 
un papel importante en la producción y en la regulación de sus fases sexuales masculina y 
femenina, pero estos asuntos aún tienen que ser estudiados. 
Entre otros, hay cuatro componentes principales que es necesario conocer para la explotación 
comercial rentable de una especie de bivalvo que crece en el medio natural o que se cultiva en 
parques y en granjas, y son: a) conocer su ciclo reproductor; b) averiguar su tipo de sexualidad; c) 
saber cómo los individuos de la especie desarrollan y hacen las puestas de sus fases sexuales; y d) 
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entender cómo los factores del entorno –nutrición, temperatura y fotoperiodo, principalmente– 
afectan al desarrollo de las fases sexuales y a las puestas de los individuos. Asímismo, el 
conocimiento de los componentes b) – d) es importante para la producción de semilla en los 
criaderos. 
En el caso de las especies dioicas, averiguar su sexualidad y estudiar el desarrollo de sus fases 
sexuales y puestas es sencillo, pero cuando estamos ante especies con organismos bisexuales el 
asunto es más complejo y, sobre todo, si los individuos tienen sexualidad consecutiva rítmica; este 
tema ha sido puesto de relieve por varios autores (Pouvreau et al., 1999; Pouvreau et al., 2000a; 
Pouvreau et al., 2000b; Rodríguez-Jaramillo et al., 2008; Soyez, et al., 2011). 
La cuestión de averiguar el tipo de sexualidad de especies de moluscos bivalvos bisexuales que 
actualmente tienen interés comercial ha sido abordada en varias especies, como son: a) Crassostrea
gigas, determinando que su sexualidad es alternativa protándrica (Lango-Reynoso, 1999; Steele & 
Mulcahy, 1999); b) la ostra perlífera Pinctada margaritifera, de gran importancia comercial porque 
produce la perla negra. Esta especie es un modelo de la dificultad que se presenta, a veces, en la 
determinación de la sexualidad; así, Thielley (1993) le atribuyó una sexualidad alternativa 
protándrica, pero (Pouvreau et al., 2000a; y Pouvreau et al., 2000b) concluyeron que su sexualidad 
es consecutiva protándrica, y no acaba aquí, porque (Soyez et al., 2011) plantean, aún, que es 
necesario salir de la duda de si la sexualidad de esta especie es consecutiva protándrica o 
alternartiva protándrica, porque estos autores han observado que, dependiendo de las condiciones 
ambientales, sus individuos pueden manifestar éste último tipo de sexualidad. Y es que determinar 
el tipo de sexualidad de esta especie es importante para establecer una sex ratio óptima para la 
producción de semilla en las granjas donde se explota; c) Ostrea chilensis, determinando que su 
sexualidad es consecutiva rítmica y protándrica (Chaparro et al., 2008); d) el pectínido Chlamys
varia (la zamburiña), determinando que su sexualidad es consecutiva protándrica (Iglesias, 2012). 
El tipo de sexualidad que tiene Ostrea edulis se sabe desde los estudios de Cole (1941, 1942), y 
desde la ordenación de la sexualidad de los bivalvos hecha por Coe (1943b). Además de conocer su 
sexualidad, consideramos que es necesario organizar cómo los individuos de esta especie desarro-
llan y suceden sus dos fases sexuales durante un ciclo reproductivo, de un ciclo a otro, y a lo largo 
de su historia de vida. El seguimiento del desarrollo y la sucesión de las fases sexuales hay que 
hacerlo analizando histológicamente la gónada, y este estudio proporciona un amplio conjunto de 
situaciones histológicas de la misma que es conveniente definir y sistematizar, y ésta fue la tarea 
que nos propusimos en este capítulo. 
Para Ostrea edulis, hemos definido histológicamente un conjunto de lo que denominamos clases 
sexuales, así como el estadio de Reposo-Restauración (RR). Se ha procurado que el número de 
clases sexuales sea el mínimo y suficiente que recoja, sintetice y sistematice la variedad de 
situaciones histológicas que encontramos en la gónada de los individuos de esta especie. Asímismo, 
hemos intentado definir histológicamente, de modo excluyente, cada una de las clases sexuales y, 
también, el estadio RR. 
Las clases sexuales que denominamos cambio de fase sexual (CFS) señalan un estadio de puesta 
donde el animal descarga los gametos de la fase sexual madura y, a continuación –siempre 
dependiendo de las condiciones de su entorno–, intensifica el desarrollo de la fase sexual del otro 
género sexual, que tenía un desarrollo inicial o un semi-desarrollo, pasando entonces esta fase a ser 
la fase que se desarrolla, en principio, hasta la madurez. 
Cuando las clases sexuales, aquí definidas, se acompañan del sexo funcional que les corresponde y 
del grado de desarrollo de las fases sexuales en cada clase, obtenemos un sistema de ordenación de 
la dinámica de las fases sexuales de los individuos de Ostrea edulis. Este sistema de ordenación en 
clases sexuales se completa con el estadio RR, que separa un ciclo reproductivo de otro. Este 
sistema de clasificación se ha revelado útil en este estudio, cuando lo hemos utilizado tanto para 
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marinos y terrestres– produzcan vitelo, como también lo es que el ovocito no produce vitelogenina 
sino que tiene que ser otro órgano del animal el que la produzca y, generalmente, bajo control 
endocrino (Valle, 1993; Matozzo et al., 2008); los peces la producen en el hígado y los insectos lo 
hacen en el cuerpo graso (“fat body”). Así, entre otros, se ha encontrado vitelogenina en hembras de 
crustáceos (Tsukimura, 2001), insectos (Valle, 1993; Swevers et al., 2005), y peces (Nicolas, 1999). 
En cuanto a moluscos bivalvos, se ha descubierto vitelogenina en Crassostrea gigas (Matsumoto et 
al., 2003) y en el pectínido Patinopecten yessoensis (Osada et al., 2003 y 2004). Hasta donde 
alcanza nuestra información, no conocemos que se halla estudiado, ni encontrado, vitelogenina en 
Ostrea edulis, pero es una posibilidad que esta especie la tenga; y de ser así, en el proceso de su 
producción, y en la regulación del mismo, por los organismos de esta especie, podríamos tener el 
segundo componente explicativo de la asincronía entre las fases sexuales masculina y femenina al 
que nos referimos más arriba. 
Los organismos de Ostrea edulis tienen que regular endógenamente, de algún modo, la producción 
de las fases sexuales masculina y femenina, así como su cadencia, tanto en un ciclo reproductivo 
como en su historia de vida; y este sistema de regulación tiene que ser sensible a factores de su 
entorno como son la nutrición, la temperatura y el fotoperiodo, sensibilidad que facultaría a los 
animales para conformar a los mismos la producción de sus fases sexuales. Tal sistema de 
regulación podría residir dentro del sistema endocrino del animal, pero no conocemos que, por 
ahora, se haya estudiado este asunto en Ostrea edulis. Sin embargo, este aspecto sí se ha analizado 
en otros bivalvos, orientándose la investigación hacia las hormonas esteroideas sexuales, y, en la 
mayoría de los casos, resaltando su relación con el desarrollo de la fase sexual femenina (Reis-
Henriques et al., 1990; Croll & Wang, 2007; Janer & Porte, 2007; Lafont & Mathieu, 2007, 
Fernandes et al., 2011). 
Así: a) en Crassostrea gigas, se ha estudiado la actividad de la enzima aromatasa (Le Curieux el al., 
2001); el efecto del estradiol-17� sobre la vitelogénesis (Li et al., 1998); y se ha identificado la 
presencia de estrona (E1), estradiol-17� (E2) y estriol (E3) (Matsumoto et al., 1997); b) en 
Crassostrea angulata, se ha identificado la presencia de testosterona y de estradiol-17�, 
relacionándolos con el ciclo reroductivo y, asímismo, se ha estudiado la expresión de un receptor 
para estrógenos en la gónada de las hembras (Jianbin et al., 2013); c) en el pectínido Patinopecten
yessoensis, también se han identificado estrona (E1), estradiol-17� (E2) y estriol (E3) (Matsumoto et 
al., 1997); d) también en el pectínido, Mizuhopecten yessoensis, se ha determinado estradiol-17� 
(E2), progesterona y testosterona, relacionando a estas hormonas con el ciclo reproductivo de los 
animales (Varaksina & Varaksin, 1991); e) en el venérido Ruditapes decussatus, se han 
determinado progesterona, testosterona y estradiol-17� (E2) (Ketata et al., 2007); f) en el mitílido 
Mytilus edulis, se ha observado que el estradiol-17� aumenta la cantidad de un transcrito de mRNA 
que codifica para vitelogenina (Ciocan et al., 2010); g) en Mya arenaria, se ha identificado la 
presencia de progesterona en machos y en hembras, informando que la concentración de esta 
hormona aumenta durante la maduración de la fase sexual masculina, en machos, y durante la 
puesta, en hembras (Siah et al., 2002); y h) en el solénido Sinovacula constricta, se ha determinado 
la presencia de testosterona y de estradiol-17� tanto en machos como en hembras, y se ha estudiado 
la fluctuación de sus concentraciones durante el ciclo reproductivo (Yan et al., 2011). 
Es posible que los individuos de Ostrea edulis tengan las hormonas sexuales estrona (E1), 
estradiol-17� (E2), estriol (E3), testosterona y progesterona, y que estas hormonas desempeñen 
un papel importante en la producción y en la regulación de sus fases sexuales masculina y 
femenina, pero estos asuntos aún tienen que ser estudiados. 
Entre otros, hay cuatro componentes principales que es necesario conocer para la explotación 
comercial rentable de una especie de bivalvo que crece en el medio natural o que se cultiva en 
parques y en granjas, y son: a) conocer su ciclo reproductor; b) averiguar su tipo de sexualidad; c) 
saber cómo los individuos de la especie desarrollan y hacen las puestas de sus fases sexuales; y d) 
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entender cómo los factores del entorno –nutrición, temperatura y fotoperiodo, principalmente– 
afectan al desarrollo de las fases sexuales y a las puestas de los individuos. Asímismo, el 
conocimiento de los componentes b) – d) es importante para la producción de semilla en los 
criaderos. 
En el caso de las especies dioicas, averiguar su sexualidad y estudiar el desarrollo de sus fases 
sexuales y puestas es sencillo, pero cuando estamos ante especies con organismos bisexuales el 
asunto es más complejo y, sobre todo, si los individuos tienen sexualidad consecutiva rítmica; este 
tema ha sido puesto de relieve por varios autores (Pouvreau et al., 1999; Pouvreau et al., 2000a; 
Pouvreau et al., 2000b; Rodríguez-Jaramillo et al., 2008; Soyez, et al., 2011). 
La cuestión de averiguar el tipo de sexualidad de especies de moluscos bivalvos bisexuales que 
actualmente tienen interés comercial ha sido abordada en varias especies, como son: a) Crassostrea
gigas, determinando que su sexualidad es alternativa protándrica (Lango-Reynoso, 1999; Steele & 
Mulcahy, 1999); b) la ostra perlífera Pinctada margaritifera, de gran importancia comercial porque 
produce la perla negra. Esta especie es un modelo de la dificultad que se presenta, a veces, en la 
determinación de la sexualidad; así, Thielley (1993) le atribuyó una sexualidad alternativa 
protándrica, pero (Pouvreau et al., 2000a; y Pouvreau et al., 2000b) concluyeron que su sexualidad 
es consecutiva protándrica, y no acaba aquí, porque (Soyez et al., 2011) plantean, aún, que es 
necesario salir de la duda de si la sexualidad de esta especie es consecutiva protándrica o 
alternartiva protándrica, porque estos autores han observado que, dependiendo de las condiciones 
ambientales, sus individuos pueden manifestar éste último tipo de sexualidad. Y es que determinar 
el tipo de sexualidad de esta especie es importante para establecer una sex ratio óptima para la 
producción de semilla en las granjas donde se explota; c) Ostrea chilensis, determinando que su 
sexualidad es consecutiva rítmica y protándrica (Chaparro et al., 2008); d) el pectínido Chlamys
varia (la zamburiña), determinando que su sexualidad es consecutiva protándrica (Iglesias, 2012). 
El tipo de sexualidad que tiene Ostrea edulis se sabe desde los estudios de Cole (1941, 1942), y 
desde la ordenación de la sexualidad de los bivalvos hecha por Coe (1943b). Además de conocer su 
sexualidad, consideramos que es necesario organizar cómo los individuos de esta especie desarro-
llan y suceden sus dos fases sexuales durante un ciclo reproductivo, de un ciclo a otro, y a lo largo 
de su historia de vida. El seguimiento del desarrollo y la sucesión de las fases sexuales hay que 
hacerlo analizando histológicamente la gónada, y este estudio proporciona un amplio conjunto de 
situaciones histológicas de la misma que es conveniente definir y sistematizar, y ésta fue la tarea 
que nos propusimos en este capítulo. 
Para Ostrea edulis, hemos definido histológicamente un conjunto de lo que denominamos clases 
sexuales, así como el estadio de Reposo-Restauración (RR). Se ha procurado que el número de 
clases sexuales sea el mínimo y suficiente que recoja, sintetice y sistematice la variedad de 
situaciones histológicas que encontramos en la gónada de los individuos de esta especie. Asímismo, 
hemos intentado definir histológicamente, de modo excluyente, cada una de las clases sexuales y, 
también, el estadio RR. 
Las clases sexuales que denominamos cambio de fase sexual (CFS) señalan un estadio de puesta 
donde el animal descarga los gametos de la fase sexual madura y, a continuación –siempre 
dependiendo de las condiciones de su entorno–, intensifica el desarrollo de la fase sexual del otro 
género sexual, que tenía un desarrollo inicial o un semi-desarrollo, pasando entonces esta fase a ser 
la fase que se desarrolla, en principio, hasta la madurez. 
Cuando las clases sexuales, aquí definidas, se acompañan del sexo funcional que les corresponde y 
del grado de desarrollo de las fases sexuales en cada clase, obtenemos un sistema de ordenación de 
la dinámica de las fases sexuales de los individuos de Ostrea edulis. Este sistema de ordenación en 
clases sexuales se completa con el estadio RR, que separa un ciclo reproductivo de otro. Este 
sistema de clasificación se ha revelado útil en este estudio, cuando lo hemos utilizado tanto para 
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analizar el ciclo reproductivo de Ostrea edulis en el medio natural, como cuando hemos estudiado 
la evolución de la gónada en los experimentos de fotoperiodo. 
Coe (1943b) sistematizó los tipos de sexualidad de los moluscos bivalvos y, desde entonces, su 
sistema se ha revelado robusto y útil para describir la sexualidad de las especies de bivalvos que 
hasta ahora se han estudiado. Opinamos que en el sistema de Coe, y para los bivalvos con 
sexualidad consecutiva rítmica y asincrónica, queda un espacio que se puede llenar ordenando el 
desarrollo combinado de las fases sexuales y asignándoles un sexo funcional, hueco que hemos 
tratado de cubrir con el sistema de clases sexuales que aquí se propone para Ostrea edulis. 
Ostrea edulis, y otras especies de la familia Ostreidae que también tienen sexualidad consecutiva 
rítmica y asincrónica, son las especies de bivalvos que muestran el tipo más complejo de 
sexualidad; opinamos que el sistema de clases sexuales que proponemos para Ostrea edulis también 
podría ser aplicable para aquellas otras especies de bivalvos que tienen el mismo tipo de sexualidad. 
Asímismo, este sistema de clases sexuales también se podría adaptar para aplicarlo a bivalvos 
bisexuales que tienen una sexualidad más sencilla –consecutiva, alternativa–, eliminando aquellas 
clases sexuales que no ocurren en estos tipos de sexualidad. 
La conveniencia de establecer una ordenación de la dinámica de las fases sexuales en los bivalvos 
bisexuales no-hermafroditas-simultáneos (hermafroditas-funcionales estrictos, según Coe, 1943b) 
fue señalada por Siddiqui & Ahmed (2002) cuando estudiaron la gametogénesis de la ostra larvípara 
Ostrea nomades y, para ello, estos autores establecieron un conjunto de lo que denominaron 
categorías sexuales. Estas categorías sexuales están en la línea de las clases sexuales que aquí se 
plantean y, en relación con la propuesta de estos autores, el sistema de clases sexuales que 
formulamos tiene más cobertura de la dinámica de las fases sexuales y una nomenclatura mejor 
fundamentada. La importancia de establecer una sistematización de la dinámica de las fases 
sexuales se manifiesta también en que otros autores han aplicado el sistema de categorías sexuales 
de Siddiqui & Ahmed (2002), como es el caso de Da Silva, et al. (2009) al estudiar en Ostrea edulis 
la relación entre la gametogénesis y la infección por el parásito Bonamia ostreae. 
Los factores del nicho ecológico –entre otros: temperatura, nutrición y fotoperiodo (este estudio)– 
afectan a la dinámica de las fases sexuales de los moluscos bisexuales (Yonge, 1960; Morriconi & 
Calvo, 1983; Wilson & Simons, 1985; Pascual et al., 1989; Hofman et al., 1992), y ante estos 
factores parece que los bivalvos están equipados con una capacidad adaptativa que emana de su 
genoma, como recientemente se ha observado en Crassostrea gigas al secuenciar su genoma 
(Zhang et al., 2012). Pero, independientemente de los factores que desencadenen y regulen el 
desarrollo de las fases sexuales, lo que observamos en este estudio es que la fase sexual macho 
nunca se desarrolla en ausencia de la fase hembra, es decir, no se detectó ningún macho puro en 
desarrollo. La única situación en la que se puede observar la fase sexual macho en total ausencia de 
desarrollo de la fase hembra es con la última puesta de la fase sexual macho al final de un ciclo 
reproductivo y antes de que el animal entre en Reposo. En este momento existe un macho puro 
maduro y en puesta, con bolas espermáticas y, a veces, con espermátidas tardías. En ocasiones, la 
puesta es tardía o residual y ya se observan indicios del reposo, con lo que tendríamos un estadio 
�RR, es decir, una fase macho que ha puesto y el animal está entrando en reposo. 
Se establece que la gónada de un animal está entrando en reposo cuando, a continuación de la 
última puesta, no hay ninguna fase sexual en desarrollo. Y, además, se observa que los folículos, 
que son los primeros en liberar los gametos, se encuentran colapsados y en regresión, es decir, 
tienen reducción de la luz folicular, mientras que en el canal genital, último en liberar los gametos, 
quedan restos más o menos grandes de la puesta. 
Sin embargo, la fase sexual hembra sí se desarrolla independientemente. Es decir, podemos 
encontrar hembras puras, o intersexuales hembra, en todos los grados de desarrollo. Se puede 
decir que la fase sexual hembra tiene una mayor presencia que la macho, sin embargo su velocidad 
de desarrollo es menor, y presenta una mayor estacionalidad en cuanto a sus puestas, porque la fase 
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sexual macho realiza descargas de gametos durante todo el año, mientras que la fase hembra hace 
las puestas en otoño, primavera y principios de verano (ver capítulo 8). 
Incluso se vio una particularidad, y es que al inicio del desarrollo gametogénico, ya sea en la 
gónada primaria o al salir de un Reposo, observamos que siempre hay un porcentaje, de alrededor 
de un 20%, de hembras puras. Esto es curioso, porque como ya se dijo, Ostrea edulis es un animal 
protándrico, es decir, su primer desarrollo es como macho, sin embargo, siempre hay ese porcentaje 
de hembras puras. Sin embargo, como ya se explica en el capítulo 8, estas hembras puras no 
siempre se mantienen como tales. 
Se desconoce la razón de este desarrollo de la fase macho asociada a la fase hembra, y esa casi 
omnipresencia de la hembra. No se han encontrado autores que describan este hecho, ya que la 
mayoría establecen el sexo citológico o estructural, con lo que, mayoritariamente, no se detecta la 
fase sexual no-funcional en desarrollo. Autores como Cole (1941, 1942) y Coe (1943b), que, en 
Ostrea edulis, describen machos jóvenes y machos maduros, no tienen en cuenta la fase sexual 
hembra en desarrollo por ser muy minoritaria. 
Por último, las clases sexuales Cambio de Fase Sexual de Macho a Hembra (CFS���) y de 
Hembra a Macho (CFS���) son indicadores de cambio de sexo funcional. 
Denominamos cambio de sexo funcional al cambio de fase sexual funcional. Es decir, un animal 
que realizó una puesta con un sexo funcional, la siguiente puesta la llevará a cabo con el otro sexo 
funcional. 
De esta forma, en el CFS���, un animal que está en puesta macho de la fase sexual macho 
desarrolla una fase hembra que llevará a cabo la siguiente puesta. Y en el CFS���, una hembra 
en puesta de la fase sexual hembra desarrolla una fase macho que llevará a cabo la siguiente puesta. 
En experimentos realizados en Inglaterra con O. edulis, se vio que entre un 10 y un 16% de los 
machos que realizaban puesta como tales, la siguiente puesta la realizaban como hembra (Orton, 
1933). 
Según esta definición de cambio de sexo, también se podría considerar como cambio de sexo 
funcional a los Intersexuales, ya que se espera que la fase sexual no-funcional devendrá en 
funcional después de la puesta de la de la fase sexual funcional. Sin embargo, como ya se dijo, el 
establecimiento de las clases sexuales es en el momento puntual de la observación. En el caso de las 
clases sexuales Cambios de fase sexual (CFS), el cambio de sexo funcional se está observando en el 
momento del examen histológico de la gónada del animal; así, la fase sexual funcional hace la 
puesta y la fase sexual no-funcional pasa a ser funcional. En el caso de las clases Intersexuales no 
se detecta un cambio de sexo funcional en el momento del examen histológico de la gónada del 
molusco. 
Hay un caso especial que puede ser más conflictivo, es el caso de la clase sexual Intersexual 
macho con dos etapas de la fase sexual macho en desarrollo. Se trata de la fase sexual macho 
funcional que tiene dos etapas: una madura o en puesta, y otra en desarrollo, y entre ambas etapas 
hay una fase sexual hembra en desarrollo pero que es no-funcional. Generalmente, la fase sexual 
hembra está más desarrollada que la etapa inmadura de la fase sexual macho, con lo que, en 
principio, al final de la puesta de la fase sexual macho, la fase hembra pasaría a ser funcional; sin 
embargo, como se indicó, la etapa inmadura de la fase sexual macho se desarrolla más rápidamente 
que la fase sexual hembra, con lo que es probable que en el momento en que finalice 
completamente la puesta de la fase sexual macho, la etapa inmadura de la fase sexual macho esté 
más desarrollada que la fase sexual hembra y sea ella la que pase a ser la fase sexual funcional. Es 
decir, en este caso, claramente, no ocurriría un cambio de sexo, con lo que no se puede considerar 
un CFS���. 
Otro indicador de cambio de sexo funcional son algunos de los tipos del estadio Reposo-
Restauración, en los que el animal entra en el reposo con la puesta de una fase sexual de un sexo y 
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analizar el ciclo reproductivo de Ostrea edulis en el medio natural, como cuando hemos estudiado 
la evolución de la gónada en los experimentos de fotoperiodo. 
Coe (1943b) sistematizó los tipos de sexualidad de los moluscos bivalvos y, desde entonces, su 
sistema se ha revelado robusto y útil para describir la sexualidad de las especies de bivalvos que 
hasta ahora se han estudiado. Opinamos que en el sistema de Coe, y para los bivalvos con 
sexualidad consecutiva rítmica y asincrónica, queda un espacio que se puede llenar ordenando el 
desarrollo combinado de las fases sexuales y asignándoles un sexo funcional, hueco que hemos 
tratado de cubrir con el sistema de clases sexuales que aquí se propone para Ostrea edulis. 
Ostrea edulis, y otras especies de la familia Ostreidae que también tienen sexualidad consecutiva 
rítmica y asincrónica, son las especies de bivalvos que muestran el tipo más complejo de 
sexualidad; opinamos que el sistema de clases sexuales que proponemos para Ostrea edulis también 
podría ser aplicable para aquellas otras especies de bivalvos que tienen el mismo tipo de sexualidad. 
Asímismo, este sistema de clases sexuales también se podría adaptar para aplicarlo a bivalvos 
bisexuales que tienen una sexualidad más sencilla –consecutiva, alternativa–, eliminando aquellas 
clases sexuales que no ocurren en estos tipos de sexualidad. 
La conveniencia de establecer una ordenación de la dinámica de las fases sexuales en los bivalvos 
bisexuales no-hermafroditas-simultáneos (hermafroditas-funcionales estrictos, según Coe, 1943b) 
fue señalada por Siddiqui & Ahmed (2002) cuando estudiaron la gametogénesis de la ostra larvípara 
Ostrea nomades y, para ello, estos autores establecieron un conjunto de lo que denominaron 
categorías sexuales. Estas categorías sexuales están en la línea de las clases sexuales que aquí se 
plantean y, en relación con la propuesta de estos autores, el sistema de clases sexuales que 
formulamos tiene más cobertura de la dinámica de las fases sexuales y una nomenclatura mejor 
fundamentada. La importancia de establecer una sistematización de la dinámica de las fases 
sexuales se manifiesta también en que otros autores han aplicado el sistema de categorías sexuales 
de Siddiqui & Ahmed (2002), como es el caso de Da Silva, et al. (2009) al estudiar en Ostrea edulis 
la relación entre la gametogénesis y la infección por el parásito Bonamia ostreae. 
Los factores del nicho ecológico –entre otros: temperatura, nutrición y fotoperiodo (este estudio)– 
afectan a la dinámica de las fases sexuales de los moluscos bisexuales (Yonge, 1960; Morriconi & 
Calvo, 1983; Wilson & Simons, 1985; Pascual et al., 1989; Hofman et al., 1992), y ante estos 
factores parece que los bivalvos están equipados con una capacidad adaptativa que emana de su 
genoma, como recientemente se ha observado en Crassostrea gigas al secuenciar su genoma 
(Zhang et al., 2012). Pero, independientemente de los factores que desencadenen y regulen el 
desarrollo de las fases sexuales, lo que observamos en este estudio es que la fase sexual macho 
nunca se desarrolla en ausencia de la fase hembra, es decir, no se detectó ningún macho puro en 
desarrollo. La única situación en la que se puede observar la fase sexual macho en total ausencia de 
desarrollo de la fase hembra es con la última puesta de la fase sexual macho al final de un ciclo 
reproductivo y antes de que el animal entre en Reposo. En este momento existe un macho puro 
maduro y en puesta, con bolas espermáticas y, a veces, con espermátidas tardías. En ocasiones, la 
puesta es tardía o residual y ya se observan indicios del reposo, con lo que tendríamos un estadio 
�RR, es decir, una fase macho que ha puesto y el animal está entrando en reposo. 
Se establece que la gónada de un animal está entrando en reposo cuando, a continuación de la 
última puesta, no hay ninguna fase sexual en desarrollo. Y, además, se observa que los folículos, 
que son los primeros en liberar los gametos, se encuentran colapsados y en regresión, es decir, 
tienen reducción de la luz folicular, mientras que en el canal genital, último en liberar los gametos, 
quedan restos más o menos grandes de la puesta. 
Sin embargo, la fase sexual hembra sí se desarrolla independientemente. Es decir, podemos 
encontrar hembras puras, o intersexuales hembra, en todos los grados de desarrollo. Se puede 
decir que la fase sexual hembra tiene una mayor presencia que la macho, sin embargo su velocidad 
de desarrollo es menor, y presenta una mayor estacionalidad en cuanto a sus puestas, porque la fase 
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sexual macho realiza descargas de gametos durante todo el año, mientras que la fase hembra hace 
las puestas en otoño, primavera y principios de verano (ver capítulo 8). 
Incluso se vio una particularidad, y es que al inicio del desarrollo gametogénico, ya sea en la 
gónada primaria o al salir de un Reposo, observamos que siempre hay un porcentaje, de alrededor 
de un 20%, de hembras puras. Esto es curioso, porque como ya se dijo, Ostrea edulis es un animal 
protándrico, es decir, su primer desarrollo es como macho, sin embargo, siempre hay ese porcentaje 
de hembras puras. Sin embargo, como ya se explica en el capítulo 8, estas hembras puras no 
siempre se mantienen como tales. 
Se desconoce la razón de este desarrollo de la fase macho asociada a la fase hembra, y esa casi 
omnipresencia de la hembra. No se han encontrado autores que describan este hecho, ya que la 
mayoría establecen el sexo citológico o estructural, con lo que, mayoritariamente, no se detecta la 
fase sexual no-funcional en desarrollo. Autores como Cole (1941, 1942) y Coe (1943b), que, en 
Ostrea edulis, describen machos jóvenes y machos maduros, no tienen en cuenta la fase sexual 
hembra en desarrollo por ser muy minoritaria. 
Por último, las clases sexuales Cambio de Fase Sexual de Macho a Hembra (CFS���) y de 
Hembra a Macho (CFS���) son indicadores de cambio de sexo funcional. 
Denominamos cambio de sexo funcional al cambio de fase sexual funcional. Es decir, un animal 
que realizó una puesta con un sexo funcional, la siguiente puesta la llevará a cabo con el otro sexo 
funcional. 
De esta forma, en el CFS���, un animal que está en puesta macho de la fase sexual macho 
desarrolla una fase hembra que llevará a cabo la siguiente puesta. Y en el CFS���, una hembra 
en puesta de la fase sexual hembra desarrolla una fase macho que llevará a cabo la siguiente puesta. 
En experimentos realizados en Inglaterra con O. edulis, se vio que entre un 10 y un 16% de los 
machos que realizaban puesta como tales, la siguiente puesta la realizaban como hembra (Orton, 
1933). 
Según esta definición de cambio de sexo, también se podría considerar como cambio de sexo 
funcional a los Intersexuales, ya que se espera que la fase sexual no-funcional devendrá en 
funcional después de la puesta de la de la fase sexual funcional. Sin embargo, como ya se dijo, el 
establecimiento de las clases sexuales es en el momento puntual de la observación. En el caso de las 
clases sexuales Cambios de fase sexual (CFS), el cambio de sexo funcional se está observando en el 
momento del examen histológico de la gónada del animal; así, la fase sexual funcional hace la 
puesta y la fase sexual no-funcional pasa a ser funcional. En el caso de las clases Intersexuales no 
se detecta un cambio de sexo funcional en el momento del examen histológico de la gónada del 
molusco. 
Hay un caso especial que puede ser más conflictivo, es el caso de la clase sexual Intersexual 
macho con dos etapas de la fase sexual macho en desarrollo. Se trata de la fase sexual macho 
funcional que tiene dos etapas: una madura o en puesta, y otra en desarrollo, y entre ambas etapas 
hay una fase sexual hembra en desarrollo pero que es no-funcional. Generalmente, la fase sexual 
hembra está más desarrollada que la etapa inmadura de la fase sexual macho, con lo que, en 
principio, al final de la puesta de la fase sexual macho, la fase hembra pasaría a ser funcional; sin 
embargo, como se indicó, la etapa inmadura de la fase sexual macho se desarrolla más rápidamente 
que la fase sexual hembra, con lo que es probable que en el momento en que finalice 
completamente la puesta de la fase sexual macho, la etapa inmadura de la fase sexual macho esté 
más desarrollada que la fase sexual hembra y sea ella la que pase a ser la fase sexual funcional. Es 
decir, en este caso, claramente, no ocurriría un cambio de sexo, con lo que no se puede considerar 
un CFS���. 
Otro indicador de cambio de sexo funcional son algunos de los tipos del estadio Reposo-
Restauración, en los que el animal entra en el reposo con la puesta de una fase sexual de un sexo y 
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sale de él con el desarrollo de una fase sexual del otro sexo; es el caso de los tipos de RR: �RR�,  
�RR�, e incluso, �RR��, pero en este último tipo no se puede asegurar que ocurra un cambio de 
sexo, porque como la fase sexual macho se desarrolla más rápido que la hembra, aún cuando ambas 
fases sexuales surjan al mismo tiempo en la Restauración, la fase sexual funcional acabará siendo la 
macho. Precisamente, este último tipo de RR podría explicar por qué Orton (1933) observó que 
sólo el 10-16% de los animales que hicieron una puesta como machos, la siguiente la realizaron 
como hembra, según indicamos más arriba. 
En los tipos del estadio Reposo-Restauración arriba indicados siempre se observa, 
histológicamente, el cambio de sexo funcional. Sin embargo, hay casos en que estos cambios de 
sexo funcional podrían haber tenido lugar pero no se detectan; esto ocurre cuando no hay restos de 
la fase sexual que hizo la última puesta del ciclo reproductivo ya finalizado, y no se puede 
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Cambio de sexo y estadio de Reposo-Restauración 
7.1 Planteamiento del cambio de sexo en Ostrea edulis 
El  concepto de cambio de sexo en moluscos bivalvos bisexuales que utilizamos en esta tesis ha 
quedado definido en el glosario de conceptos. El cambio de sexo impone tres condiciones: a) el 
individuo tiene que desarrollar sólo una fase sexual funcional de un sexo durante un periodo repro-
ductivo; b) en el siguiente ciclo reproductivo tiene que desarrollar la fase sexual funcional del otro 
sexo; c) en un mismo periodo reproductivo no tiene que desarrollar dos fases sexuales funcionales. 
Por tanto, el cambio de sexo es un cambio de sexo funcional y sólo ocurre de un periodo reproduc-
tivo al siguiente, o sea, entre periodos reproductivos contiguos; nunca sucede dentro de un mismo 
periodo reproductivo. 
Hay especies de bivalvos que en cada ciclo reproductivo sólo desarrollan una fase sexual funcional; 
es el caso de las ostras ovíparas (Ostrea virginica, Crassostrea gigas, Ostrea angulata) (Coe, 
1943b) y del pectínido Chlamys varia (Iglesias, 2012). Cuando estos moluscos desarrollan una fase 
sexual funcional de un sexo durante un periodo reproductivo, y en el ciclo reproductivo siguiente 
producen la fase sexual funcional del otro sexo, entonces decimos que ocurrió un cambio de sexo, o 
sea, el animal cambió de sexo. En estos bivalvos el cambio de fase sexual funcional conlleva el 
cambio de sexo y, asímismo, el cambio de sexo implica el cambio de fase sexual funcional. Cuando 
hay cambio de sexo, éste ocurre a continuación de la puesta de la fase sexual funcional. Los bival-
vos que tienen este tipo de sexualidad son moluscos cambiadores de sexo ("sex-changer"). 
Otras especies de bivalvos desarrollan y descargan dos o más fases sexuales funcionales de dife-
rente sexo en un mismo periodo reproductivo, es el caso de las ostras larvíparas (Ostrea edulis, Os-
trea lurida, Ostrea chilensis, Ostrea puelchana, Ostrea nomades). Estos bivalvos cambian de fase 
sexual funcional dentro de un mismo período reproductivo, pero no cambian de sexo, no son "sex-
changer". Tales moluscos no cambian de sexo, ni dentro de un mismo ciclo reproductivo ni, tampo-
co, de un ciclo al siguiente. Lo que cambian es de fase sexual funcional, o sea, de sexo funcional, 
pero este cambio no es considerado como un cambio de sexo; así fue discutido y propuesto por Coe 
(1943b) y, desde entonces, ha sido aceptado por la mayoría de los autores en el área. Aún cuando 
estos moluscos no cambian de sexo, se continúa utilizando en la literatura –quizás en orden a la 
brevedad en la comunicación la expresión "cambio de sexo" para referir el cambio de fase sexual 
funcional –o cambio de sexo funcional en estas especies. Con esta aclaración sobreentendida, aquí 
utilizaremos, indistintamente y con el mismo significado, las expresiones "cambio de fase sexual 
funcional", "cambio de sexo funcional" y "cambio de sexo". 
Acorde a lo expuesto, en Ostrea edulis el "cambio de sexo" consiste en un cambio de funcionali-
dad sexual de macho a hembra o viceversa, ya sea dentro de un mismo ciclo reproductivo, o de un 
ciclo reproductivo al siguiente. La funcionalidad, o sexo funcional, es determinada por la fase 
sexual más desarrollada, con lo cual, un cambio de sexo, o de funcionalidad sexual, surge cuando 
una fase sexual funcional hace la puesta y, a continuación, se desarrolla la otra fase sexual, que pasa 
a ser funcional. 
 
7.2  Cambio de sexo y estadio de Reposo-Restauración en el medio natural 
El cambio de sexo y el estadio de Reposo-Restauración (RR) en el medio natural se analizan a partir 
del estudio del ciclo reproductivo de tres poblaciones de Ostrea edulis, que denominamos pobla-
ción-07, población-08 y población-09, cada una de ellas procedente, respectivamente, de la fijación 
de semilla en junio-2007, junio-2008 y junio-2009. A continuación se describe, para cada una de 
estas poblaciones, el número de individuos analizados y sus características de edad, tamaño y peso 
fresco de la vianda. Cada población fue muestreada cada 15 días con muestras de 20-30 animales. 
La Fig. 7.1 muestra un gráfico de edad de las poblaciones analizadas, así como el intervalo de tiem-
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Fig. 7.1. Gráfico de edad de los colectivos de individuos de las poblaciones de Ostrea edulis, procedentes del 
medio natural, analizados e intervalo de tiempo durante el que se estudiaron. 
 
Población-07 
- Constituida por una fijación de semilla en junio-2007. 
- Número de individuos estudiados: 825 
- Tiempo de muestreo: desde el 12-nov-2008 hasta el 12-ene-2010. 
- Esta población se divide en dos grupos de edad: 
 
a) Desde el 12-nov-2008 hasta el 28-jun-2009, intervalo de tiempo en el que los animales tienen 
1 año de edad, y en jun-2009 cumplirán dos años. Esta población, hasta el 28-jun-2009 se la 
denomina población-07 con un 1 año de edad. De este grupo de edad se estudiaron 423 ani-
males. 
b) Desde el 14-jul-2009 hasta el 12-ene-2010, período en el que tienen 2 años de edad. Esta po-
blación se denomina población-07 con 2 años de edad. De este grupo de edad se estudiaron 
402 individuos. 
 
- Talla (longitud, mm), peso fresco de la vianda (g) y peso total de los individuos (g) de la pobla-
ción-07: 
 Del primero al último muestreo de la población, la talla estuvo comprendida en el intervalo 
60,5–87,2 mm; el peso fresco de la vianda, en el intervalo 4,4–7,6 g; y el peso total, en el in-
tervalo 49,8–78,2 g. 
 
Población-08 
- Constituida por una fijación de semilla en junio-2008. 
- Número de individuos estudiados: 465 
- Tiempo de muestreo: desde el 12-nov-2008 hasta el 12-ene-2010. 
- Esta población se divide en dos grupos de edad: 
 
a) Desde el 12-nov-2008 hasta el 28-jun-2009, intervalo de tiempo en el que los animales tienen 
0 años de edad. Esta población, hasta el 28-jun-2009 se la denomina población-08 con 0 años 
de edad. De este grupo de edad se estudiaron 258 animales. 
 4 
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b) Desde el 14-jul-2009 hasta el 12-ene-2010, período en el que tienen 1 año de edad. Esta po-
blación se denomina población-08 con 1 año de edad. De este grupo de edad se estudiaron 
207 individuos. 
- Talla (longitud, mm), peso fresco de la vianda (g) y peso total de los individuos (g) de la pobla-
ción-08: 
 Del primero al último muestreo de la población, la talla estuvo comprendida en el intervalo 
30,5–83,4 mm; el peso fresco de la vianda, en el intervalo 0,9–5,3 g; y el peso total, en el in-
tervalo 3,5–47,0 g. 
 
Población-09 
- Constituida por una fijación de semilla en junio-2009. 
- Número de individuos estudiados: 243
- Tiempo de muestreo: desde el 14-oct-2009 hasta el 17-mar-2010. 
- Talla (longitud, mm), peso fresco de la vianda (g) y peso total de los individuos (g) de la pobla-
ción-09: 
 Del primero al último muestreo de la población, la talla estuvo comprendida en el intervalo 
12–64,4 mm; el peso fresco de la vianda, en el intervalo 0,03–2,41 g; y el peso total, en el in-
tervalo 1,7–16,2 g. 
 
7.2.1  Cambio de sexo y estadio de Reposo-Restauración en animales de 0-años 
Se han examinado dos colectivos de ostras de 0 años, uno pertenece a la población-08 y el otro a la 
población-09 (Fig. 7.1); el de la población-08 se estudió durante un ciclo reproductivo completo, y 
el de la población-09 se analizó desde octubre a enero; por ello, centramos la exposición en el co-
lectivo de la población-08 y después describimos lo ocurrido en el de la población-09. 






















































































































































Otoño Invierno Primavera Verano Otoño Invierno




Fig. 7.2.  Acaecimiento temporal del estadio de Reposo-Restauración (estadio RR) en la población-08 en el 
medio natural. El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa a 1) de individuos. Nótese que esta pobla-
ción comienza teniendo 0 años y pasa a tener 1 año. RR: estadio de Reposo-Restauración. 
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Fig. 7.2.  Acaecimiento temporal del estadio de Reposo-Restauración (estadio RR) en la población-08 en el 
medio natural. El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa a 1) de individuos. Nótese que esta pobla-
ción comienza teniendo 0 años y pasa a tener 1 año. RR: estadio de Reposo-Restauración. 
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En el periodo en el que se estudian las ostras del colectivo de la población-08 los animales inician, 
desarrollan y completan su primer ciclo reproductivo, en el que hacen su primera gónada (gónada 
primaria) (Fig. 7.2 y Fig. 7.3). Durante todo este primer ciclo reproductivo, los individuos son pro-
tándricos y realizan descargas continuas de la fase sexual masculina entre febrero-09 y julio-09      
(Fig. 8.1.a), estando algunas de estas descargas acompañadas por CFS��� (Fig. 7.3). Al finalizar 
la última descarga, los moluscos entran en el estadio RR, y ocurren dos picos de este estadio, uno –
el mayor– que se extiende en el intervalo julio-setiembre y, otro – la mitad menor–, desde octubre-
noviembre. Cuando estos animales realizan la última descarga de gametos tienen un año recién 
cumplido y, a continuación, hacen el estadio RR. Se observa aquí, claramente, cómo el estadio RR 
es una señal de finalización de un ciclo reproductivo e inicio del siguiente (Fig. 7.2). 
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Fig. 7.3. Ocurrencia de los Cambios de Fase Sexual observacionales en la población-08 en el medio natural. 
El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa a 1) de individuos. Nótese que esta población comienza 
teniendo 0 años y pasa a tener 1 año. CFS���: cambio de fase sexual macho�hembra. CFS���: cam-
bio de fase sexual hembra�macho. 
 
Los cambios de sexo –cambios de fase sexual– de este colectivo durante su primer ciclo reproducti-
vo se muestran en la Fig. 7.3, y el perfil de tales cambios es el siguiente: 
1) Hay cuatro cambios de sexo observacionales macho-hembra (CFS���), que coinciden con 
las descargas de gametos de la fase sexual masculina (FS�). Estos cambios de sexo son ficti-
cios, no son funcionalmente efectivos. 
2) No hay cambios de sexo hembra-macho (CFS���), ni observacionales ni funcionales. 
3) Los cambios de sexo macho-hembra no se consolidan, significando con ello que: a) la fase 
sexual femenina (FS�) no se estabiliza. Se trata de una observación histológica momentánea de 
la fase sexual femenina sola (� pura efímera) debido a que la FS� hizo la descarga de los ga-
metos; b) lo que ocurre a continuación es que se vuelve a desarrollar la FS� y, nuevamente, 
hace otra descarga de gametos; c) por tanto, los cuatro CFS��� que se observan histológica-
mente no se fijan; en cada uno de ellos, la FS� no se desarrolla y vuelve a desarrollarse la FS�. 
4) Es probable que los cuatro CFS��� que se observan correspondan, en parte, a diferentes co-
hortes de individuos dentro del mismo colectivo porque, de otro modo, ello implicaría que el 
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colectivo de individuos está sincronizado en la gametogénesis y, por tanto, en el desarrollo de la 
FS�, y hemos observado que esto no ocurre. 
5) ¿Por qué, en los CFS��� observacionales no se afirma la FS� y, en cambio, vuelve a des-
arrollarse la FS�? La explicación puede estar en lo siguiente: a) a la edad que tienen los molus-
cos –menos de 1 año– la FS� todavía es incapaz de desarrollarse, por una cuestión endógena, 
en el sentido de que los individuos aún no están bioquímicamente habilitados para producir vi-
telogenina (ver Cap. 6, discusión) y, en consecuencia, la FS�, que no precisa de esta proteína, 
es más rápida desarrollándose que la FS�; b) la FS� se desarrolla en condiciones de fotoperio-
do corto (<8h luz) y, aún más, con fotoperiodos largos (>8h luz) (ver Cap. 9). La Fig. 7.4 mues-
tra el fotoperiodo en el medio natural donde se cultiva esta población; estudiando conjuntamen-
te esta figura y la Fig. 7.3, se observa que los picos más pronunciados de CFS��� ocurren en 
fotoperiodos de primavera y de verano. 
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Fig. 7.4. Fotoperiodo en la estación de cultivo en el medio natural donde se estudiaron las poblaciones de 
Ostrea edulis (población-07, población-08 y población-09). El eje de ordenadas indica las horas de luz. 
 
6) Por tanto, de lo expuesto se deduce que las ostras de 0 años de la población-08, durante todo su 
primer ciclo reproductivo, o sea, cuando hacen su primera gónada, se comportan como machos 
funcionales –su sexo funcional es masculino–, y los cambios de fase sexual macho-hembra que 
se observan son observacionales y no se consolidan. 
  
El otro colectivo de ostras de 0 años, el de la población-09, se examinó durante el periodo octubre-
2009 a marzo-2010 (Fig. 7.5), y este periodo de invierno se solapa con el mismo periodo estudiado 
en el colectivo de ostras de la población-08 (Fig. 7.3). 
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En el periodo en el que se estudian las ostras del colectivo de la población-08 los animales inician, 
desarrollan y completan su primer ciclo reproductivo, en el que hacen su primera gónada (gónada 
primaria) (Fig. 7.2 y Fig. 7.3). Durante todo este primer ciclo reproductivo, los individuos son pro-
tándricos y realizan descargas continuas de la fase sexual masculina entre febrero-09 y julio-09      
(Fig. 8.1.a), estando algunas de estas descargas acompañadas por CFS��� (Fig. 7.3). Al finalizar 
la última descarga, los moluscos entran en el estadio RR, y ocurren dos picos de este estadio, uno –
el mayor– que se extiende en el intervalo julio-setiembre y, otro – la mitad menor–, desde octubre-
noviembre. Cuando estos animales realizan la última descarga de gametos tienen un año recién 
cumplido y, a continuación, hacen el estadio RR. Se observa aquí, claramente, cómo el estadio RR 
es una señal de finalización de un ciclo reproductivo e inicio del siguiente (Fig. 7.2). 
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Fig. 7.3. Ocurrencia de los Cambios de Fase Sexual observacionales en la población-08 en el medio natural. 
El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa a 1) de individuos. Nótese que esta población comienza 
teniendo 0 años y pasa a tener 1 año. CFS���: cambio de fase sexual macho�hembra. CFS���: cam-
bio de fase sexual hembra�macho. 
 
Los cambios de sexo –cambios de fase sexual– de este colectivo durante su primer ciclo reproducti-
vo se muestran en la Fig. 7.3, y el perfil de tales cambios es el siguiente: 
1) Hay cuatro cambios de sexo observacionales macho-hembra (CFS���), que coinciden con 
las descargas de gametos de la fase sexual masculina (FS�). Estos cambios de sexo son ficti-
cios, no son funcionalmente efectivos. 
2) No hay cambios de sexo hembra-macho (CFS���), ni observacionales ni funcionales. 
3) Los cambios de sexo macho-hembra no se consolidan, significando con ello que: a) la fase 
sexual femenina (FS�) no se estabiliza. Se trata de una observación histológica momentánea de 
la fase sexual femenina sola (� pura efímera) debido a que la FS� hizo la descarga de los ga-
metos; b) lo que ocurre a continuación es que se vuelve a desarrollar la FS� y, nuevamente, 
hace otra descarga de gametos; c) por tanto, los cuatro CFS��� que se observan histológica-
mente no se fijan; en cada uno de ellos, la FS� no se desarrolla y vuelve a desarrollarse la FS�. 
4) Es probable que los cuatro CFS��� que se observan correspondan, en parte, a diferentes co-
hortes de individuos dentro del mismo colectivo porque, de otro modo, ello implicaría que el 
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colectivo de individuos está sincronizado en la gametogénesis y, por tanto, en el desarrollo de la 
FS�, y hemos observado que esto no ocurre. 
5) ¿Por qué, en los CFS��� observacionales no se afirma la FS� y, en cambio, vuelve a des-
arrollarse la FS�? La explicación puede estar en lo siguiente: a) a la edad que tienen los molus-
cos –menos de 1 año– la FS� todavía es incapaz de desarrollarse, por una cuestión endógena, 
en el sentido de que los individuos aún no están bioquímicamente habilitados para producir vi-
telogenina (ver Cap. 6, discusión) y, en consecuencia, la FS�, que no precisa de esta proteína, 
es más rápida desarrollándose que la FS�; b) la FS� se desarrolla en condiciones de fotoperio-
do corto (<8h luz) y, aún más, con fotoperiodos largos (>8h luz) (ver Cap. 9). La Fig. 7.4 mues-
tra el fotoperiodo en el medio natural donde se cultiva esta población; estudiando conjuntamen-
te esta figura y la Fig. 7.3, se observa que los picos más pronunciados de CFS��� ocurren en 
fotoperiodos de primavera y de verano. 
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Fig. 7.4. Fotoperiodo en la estación de cultivo en el medio natural donde se estudiaron las poblaciones de 
Ostrea edulis (población-07, población-08 y población-09). El eje de ordenadas indica las horas de luz. 
 
6) Por tanto, de lo expuesto se deduce que las ostras de 0 años de la población-08, durante todo su 
primer ciclo reproductivo, o sea, cuando hacen su primera gónada, se comportan como machos 
funcionales –su sexo funcional es masculino–, y los cambios de fase sexual macho-hembra que 
se observan son observacionales y no se consolidan. 
  
El otro colectivo de ostras de 0 años, el de la población-09, se examinó durante el periodo octubre-
2009 a marzo-2010 (Fig. 7.5), y este periodo de invierno se solapa con el mismo periodo estudiado 
en el colectivo de ostras de la población-08 (Fig. 7.3). 
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Fig. 7.5. Ocurrencia de los Cambios de Fase Sexual observacionales en la población-09 en el medio natural. 
El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa a 1) de individuos. Nótese que esta población sólo tiene 
individuos de 0 años. CFS���: cambio de fase sexual macho�hembra. CFS���: cambio de fase sex-
ual hembra�macho. 
 
También los animales de la población-09 están en su primer periodo reproductivo, y el perfil de sus 
cambios de fase sexual es el siguiente: 
1) No se observa el estadio RR porque durante el tiempo en que se estudió la población ésta no 
finalizó su periodo reproductivo. 
2) Nuevamente, los moluscos inician su primer periodo reproductivo siendo protándricos. 
3) El comportamiento de las fases sexuales –masculina y femenina– es muy similar al de la pobla-
ción-08. 
4) Los moluscos que hacen descargas de la FS� son poco frecuentes en el colectivo. Acompañan-
do a las descargas ocurren CFS��� observacionales, que no arraigan porque, una vez más, la 
FS� no se estabiliza. 
5) No hay CFS���. 
 
7.2.2 Cambio de sexo y estadio de Reposo-Restauración en animales de 1-año 
Se han estudiado dos colectivos de ostras de 1 año, uno pertenece a la población-07 y el otro a la 
población-08 (Fig. 7.1); el de la población-07 se estudió durante un ciclo reproductivo completo, y 
el de la población-08 se analizó desde julio-2009 a enero-2010. Centramos la exposición en el co-
lectivo de la población-07 y después describimos lo ocurrido en el de la población-08. 
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Fig. 7.6. Ocurrencia temporal del estadio de Reposo-Restauración (estadio RR) en la población-07 en el 
medio natural. El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa a 1) de individuos. Nótese que esta pobla-
ción empieza teniendo 1 año y pasa a tener 2 años. RR: estadio de Reposo-Restauración. 
RR 
 
En el periodo en el que se estudian las ostras del colectivo de la población-07 los animales inician, 
desarrollan y completan su segundo ciclo reproductivo, en el que hacen su segunda gónada (Fig. 7.6 
y Fig. 7.7). Nuevamente, se observa aquí, claramente, cómo el estadio RR es una señal de finaliza-
ción de un ciclo reproductivo e inicio del siguiente, en este caso la finalización del segundo ciclo 
(Fig. 7.6) que ocurre cuando los animales han cumplido 2 años. Igual que en el caso de los animales 
de 0 años (población-08), el estadio RR se sitúa entre el final del verano y principios de otoño. En 
esta ocasión el RR es menos pronunciado que en los animales de 0 años: los animales de 0-años 
hacen un RR más concentrado y los de 1-año lo hacen más disperso. 
 
Los cambios de sexo –cambios de fase sexual– en la población-07 durante su segundo ciclo repro-
ductivo se muestran en la Fig. 7.7. 
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Fig. 7.5. Ocurrencia de los Cambios de Fase Sexual observacionales en la población-09 en el medio natural. 
El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa a 1) de individuos. Nótese que esta población sólo tiene 
individuos de 0 años. CFS���: cambio de fase sexual macho�hembra. CFS���: cambio de fase sex-
ual hembra�macho. 
 
También los animales de la población-09 están en su primer periodo reproductivo, y el perfil de sus 
cambios de fase sexual es el siguiente: 
1) No se observa el estadio RR porque durante el tiempo en que se estudió la población ésta no 
finalizó su periodo reproductivo. 
2) Nuevamente, los moluscos inician su primer periodo reproductivo siendo protándricos. 
3) El comportamiento de las fases sexuales –masculina y femenina– es muy similar al de la pobla-
ción-08. 
4) Los moluscos que hacen descargas de la FS� son poco frecuentes en el colectivo. Acompañan-
do a las descargas ocurren CFS��� observacionales, que no arraigan porque, una vez más, la 
FS� no se estabiliza. 
5) No hay CFS���. 
 
7.2.2 Cambio de sexo y estadio de Reposo-Restauración en animales de 1-año 
Se han estudiado dos colectivos de ostras de 1 año, uno pertenece a la población-07 y el otro a la 
población-08 (Fig. 7.1); el de la población-07 se estudió durante un ciclo reproductivo completo, y 
el de la población-08 se analizó desde julio-2009 a enero-2010. Centramos la exposición en el co-
lectivo de la población-07 y después describimos lo ocurrido en el de la población-08. 
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Fig. 7.6. Ocurrencia temporal del estadio de Reposo-Restauración (estadio RR) en la población-07 en el 
medio natural. El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa a 1) de individuos. Nótese que esta pobla-
ción empieza teniendo 1 año y pasa a tener 2 años. RR: estadio de Reposo-Restauración. 
RR 
 
En el periodo en el que se estudian las ostras del colectivo de la población-07 los animales inician, 
desarrollan y completan su segundo ciclo reproductivo, en el que hacen su segunda gónada (Fig. 7.6 
y Fig. 7.7). Nuevamente, se observa aquí, claramente, cómo el estadio RR es una señal de finaliza-
ción de un ciclo reproductivo e inicio del siguiente, en este caso la finalización del segundo ciclo 
(Fig. 7.6) que ocurre cuando los animales han cumplido 2 años. Igual que en el caso de los animales 
de 0 años (población-08), el estadio RR se sitúa entre el final del verano y principios de otoño. En 
esta ocasión el RR es menos pronunciado que en los animales de 0 años: los animales de 0-años 
hacen un RR más concentrado y los de 1-año lo hacen más disperso. 
 
Los cambios de sexo –cambios de fase sexual– en la población-07 durante su segundo ciclo repro-
ductivo se muestran en la Fig. 7.7. 
 9175
Capítulo 7 























































































































































Otoño Invierno Primavera Verano Otoño Invierno
1 año 2 años
CFS���
CFS���
Fig. 7.7. Ocurrencia de los Cambios de Fase Sexual en la población-07 en el medio natural. El eje de orde-
nadas indica la frecuencia (relativa a 1) de individuos. Nótese que esta población comienza teniendo 1 año y 
pasa a tener 2 años. CFS���: cambio de fase sexual macho�hembra; CFS���: cambio de fase sexual 
hembra�macho. 
 
Y el perfil de tales cambios es el siguiente: 
1) Muestran el mismo patrón que el de la población de 0 años (Fig. 7.3). 
2) En otoño e invierno los CFS��� son observacionales, o sea, no son efectivos, porque la 
FS� no se consolida. 
3) En primavera y verano los CFS��� son efectivos porque la FS� se afirma. 
4) En verano aparecen CFS�- �que son efectivos porque la FS� también se afianza. Estos cam-
bios son poco frecuentes. 
 
En la población-08, ahora con 1 año, hay un pico de RR que pertenece a su primer ciclo reproduc-
tivo (Fig. 7.2), y durante el tiempo de su estudio no ha finalizado su segundo ciclo, por ello no tiene 
estadio RR. El perfil del cambio de fase sexual en esta población fue el siguiente (Fig. 7.3): 
1) El patrón de CFS��� es el mismo que el de la población-07. 
2) Este cambio CFS��� es observacional, no es efectivo porque la FS� no se consolida. 
3) No hay CFS�- �. 
 
7.2.3 Cambio de sexo y estadio de Reposo-Restauración en animales de 2-años 
En la población-07, ahora con 2 años, hay un pico de RR que pertenece a su segundo ciclo repro-
ductivo (Fig. 7.6), y durante el tiempo de su estudio no ha finalizado su tercer ciclo, por ello no tie-
ne estadio RR. El perfil del cambio de fase sexual en esta población fue el siguiente (Fig. 7.7): 
1) El patrón de CFS��� es el mismo que el de la población-07 cuando tenía 1 año de edad. 
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2) Los cambios CFS��� son, en su mayoría, observacionales, no son efectivos porque la FS� 
no se consolida; sin embargo, hay algunos cambios que son efectivos. 
3) No hay CFS�- �. 
 
7.3  Cambio de sexo y estadio de Reposo-Restauración en los experimentos de acondiciona-
miento 
Se diseñaron tres experimentos de acondicionamiento que denominamos: acondicionamiento-1 
(ACON-1), acondicionamiento-2 (ACON-2) y acondicionamiento-3 (ACON-3); en ellos, la nutri-
ción de los animales, consistente en una composición de microalgas, fue “ad libitum” y se variaron 
los parámetros de fotoperiodo y temperatura; se acondicionaron ostras de 0 años y 1 año de edad 
procedentes del medio natural (estación de cultivo de Alicante). Las características de cada uno de 
los acondicionamientos, así como los parámetros que se estudian y los controles que se utilizan, se 
describen a continuación: 
 
Acondicionamiento-1 (ACON-1) 
- Alimentación: “ad libitum” con una composición de microalgas. 
- Temperatura: se utilizaron dos temperaturas, 
 Temperatura ambiente, aprox. 14 °C, que denominamos Frío. 
 Temperatura de 18 °C, que denominamos Calor. 
- Fotoperiodo: se aplicaron dos fotoperiodos, 
 Un fotoperiodo de 8h luz : 16h oscuridad, que denominamos Corto. 
 Un fotoperiodo de 16h luz : 8h oscuridad, que denominamos Largo. 
- Se hicieron cuatro combinaciones de fotoperiodo y temperatura y, acorde, se dispusieron dos con-
juntos de cuatro tanques de acondicionamiento; las combinaciones en cada conjunto fueron: Frío-
Corto, Frío-Largo, Calor-Corto y Calor-Largo. 
- Control: como control se utilizó una muestra de 15 individuos para conocer el estado de desarrollo 
de la gónada en el momento en que los moluscos se ponían en acondicionamiento. 
- Moluscos: se dispusieron dos conjuntos de cuatro tanques cada uno, uno para los animales de 0- 
años y otro para los de 1-año. 
- Duración del acondicionamiento: 60 días (10-dic-2008 al 24-feb-2009). 
- Muestreo de los tanques: de cada tanque se extrajeron muestras de 10 individuos a los 30, 45 y 60 
días. En el último muestreo se estudiaron todos los moluscos que quedaban en el tanque, que siem-
pre fue en un número mayor que 10. 
- Animales de 0-años: se utilizaron ostras de la población-08 que se extrajeron del medio natural 
uno o dos días antes del 10-dic-2008. De esta extracción, 15 animales se utilizaron para el control, y 
269 ostras se utilizaron para los acondicionamientos, distribuyéndolas en número equitativo en cada 
uno de los cuatro tanques. 
- Animales de 1-año: se utilizaron ostras de la población-07 que se extrajeron del medio natural uno 
o dos días antes del 10-dic-2008. De esta extracción, 15 animales se utilizaron para el control, y 178 
ostras se utilizaron para los acondicionamientos, distribuyéndolas en número equitativo en cada uno 
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Fig. 7.7. Ocurrencia de los Cambios de Fase Sexual en la población-07 en el medio natural. El eje de orde-
nadas indica la frecuencia (relativa a 1) de individuos. Nótese que esta población comienza teniendo 1 año y 
pasa a tener 2 años. CFS���: cambio de fase sexual macho�hembra; CFS���: cambio de fase sexual 
hembra�macho. 
 
Y el perfil de tales cambios es el siguiente: 
1) Muestran el mismo patrón que el de la población de 0 años (Fig. 7.3). 
2) En otoño e invierno los CFS��� son observacionales, o sea, no son efectivos, porque la 
FS� no se consolida. 
3) En primavera y verano los CFS��� son efectivos porque la FS� se afirma. 
4) En verano aparecen CFS�- �que son efectivos porque la FS� también se afianza. Estos cam-
bios son poco frecuentes. 
 
En la población-08, ahora con 1 año, hay un pico de RR que pertenece a su primer ciclo reproduc-
tivo (Fig. 7.2), y durante el tiempo de su estudio no ha finalizado su segundo ciclo, por ello no tiene 
estadio RR. El perfil del cambio de fase sexual en esta población fue el siguiente (Fig. 7.3): 
1) El patrón de CFS��� es el mismo que el de la población-07. 
2) Este cambio CFS��� es observacional, no es efectivo porque la FS� no se consolida. 
3) No hay CFS�- �. 
 
7.2.3 Cambio de sexo y estadio de Reposo-Restauración en animales de 2-años 
En la población-07, ahora con 2 años, hay un pico de RR que pertenece a su segundo ciclo repro-
ductivo (Fig. 7.6), y durante el tiempo de su estudio no ha finalizado su tercer ciclo, por ello no tie-
ne estadio RR. El perfil del cambio de fase sexual en esta población fue el siguiente (Fig. 7.7): 
1) El patrón de CFS��� es el mismo que el de la población-07 cuando tenía 1 año de edad. 
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2) Los cambios CFS��� son, en su mayoría, observacionales, no son efectivos porque la FS� 
no se consolida; sin embargo, hay algunos cambios que son efectivos. 
3) No hay CFS�- �. 
 
7.3  Cambio de sexo y estadio de Reposo-Restauración en los experimentos de acondiciona-
miento 
Se diseñaron tres experimentos de acondicionamiento que denominamos: acondicionamiento-1 
(ACON-1), acondicionamiento-2 (ACON-2) y acondicionamiento-3 (ACON-3); en ellos, la nutri-
ción de los animales, consistente en una composición de microalgas, fue “ad libitum” y se variaron 
los parámetros de fotoperiodo y temperatura; se acondicionaron ostras de 0 años y 1 año de edad 
procedentes del medio natural (estación de cultivo de Alicante). Las características de cada uno de 
los acondicionamientos, así como los parámetros que se estudian y los controles que se utilizan, se 
describen a continuación: 
 
Acondicionamiento-1 (ACON-1) 
- Alimentación: “ad libitum” con una composición de microalgas. 
- Temperatura: se utilizaron dos temperaturas, 
 Temperatura ambiente, aprox. 14 °C, que denominamos Frío. 
 Temperatura de 18 °C, que denominamos Calor. 
- Fotoperiodo: se aplicaron dos fotoperiodos, 
 Un fotoperiodo de 8h luz : 16h oscuridad, que denominamos Corto. 
 Un fotoperiodo de 16h luz : 8h oscuridad, que denominamos Largo. 
- Se hicieron cuatro combinaciones de fotoperiodo y temperatura y, acorde, se dispusieron dos con-
juntos de cuatro tanques de acondicionamiento; las combinaciones en cada conjunto fueron: Frío-
Corto, Frío-Largo, Calor-Corto y Calor-Largo. 
- Control: como control se utilizó una muestra de 15 individuos para conocer el estado de desarrollo 
de la gónada en el momento en que los moluscos se ponían en acondicionamiento. 
- Moluscos: se dispusieron dos conjuntos de cuatro tanques cada uno, uno para los animales de 0- 
años y otro para los de 1-año. 
- Duración del acondicionamiento: 60 días (10-dic-2008 al 24-feb-2009). 
- Muestreo de los tanques: de cada tanque se extrajeron muestras de 10 individuos a los 30, 45 y 60 
días. En el último muestreo se estudiaron todos los moluscos que quedaban en el tanque, que siem-
pre fue en un número mayor que 10. 
- Animales de 0-años: se utilizaron ostras de la población-08 que se extrajeron del medio natural 
uno o dos días antes del 10-dic-2008. De esta extracción, 15 animales se utilizaron para el control, y 
269 ostras se utilizaron para los acondicionamientos, distribuyéndolas en número equitativo en cada 
uno de los cuatro tanques. 
- Animales de 1-año: se utilizaron ostras de la población-07 que se extrajeron del medio natural uno 
o dos días antes del 10-dic-2008. De esta extracción, 15 animales se utilizaron para el control, y 178 
ostras se utilizaron para los acondicionamientos, distribuyéndolas en número equitativo en cada uno 






- Alimentación: “ad libitum” con una composición de microalgas. 
- Temperatura: temperatura ambiente, aprox. 14-15 °C. 
- Fotoperiodo: se aplicaron cuatro fotoperiodos de 0, 8, 16 y 24 horas de luz. 
- Se dispusieron dos conjuntos de cuatro tanques cada uno, uno para los animales de 0 años y otro 
para los de 1 año. En cada conjunto de tanques se cubrieron los cuatro fotoperiodos, aplicando un 
fotoperiodo a cada tanque. 
- Control: como control se utilizó una muestra de individuos para conocer el estado de desarrollo de 
la gónada en el momento en que los moluscos se ponían en acondicionamiento. 
- Duración del acondicionamiento: 90 días (14-oct-2009 al 13-ene-2010). 
- Muestreo de los tanques: de cada tanque se extrajeron muestras de 10 individuos a los 15, 30, 45, 
60, 75 y 90 días. En el último muestreo se estudiaron todos los moluscos que quedaban en el tan-
que, que siempre fue en un número mayor que 10. 
- Animales de 0-años: se utilizaron ostras de la población-09 que se extrajeron del medio natural 
uno o dos días antes del 14-oct-2009. De esta extracción, 17 animales se utilizaron para el control, y 
276 ostras se utilizaron para los acondicionamientos, distribuyéndolas en número equitativo en cada 
uno de los cuatro tanques. 
- Animales de 1-año: se utilizaron ostras de la población-08 que se extrajeron del medio natural uno 
o dos días antes del 14-oct-2009. De esta extracción, 14 animales se utilizaron para el control, y 178 
ostras se utilizaron para los acondicionamientos, distribuyéndolas en número equitativo en cada uno 
de los cuatro tanques. 
 
Acondicionamiento-3 (ACON-3) 
- Alimentación: “ad libitum” con una composición de microalgas. 
- Temperatura: temperatura ambiente, aprox. 14-15 °C. 
- Fotoperiodo: se aplicaron dos fotoperiodos, uno de 0 h luz y otro de 16h luz. 
- Se dispusieron dos tanques de acondicionamiento, uno para cada fotoperiodo. 
- Control: como control se utilizó una muestra de individuos para conocer el estado de desarrollo de 
la gónada en el momento en que los moluscos se ponían en acondicionamiento. 
- Duración del acondicionamiento: 60 días (12-ene-2009 al 17-mar-2010). 
- Muestreo de los tanques: de cada tanque se extrajeron muestras de 10 individuos a los 15, 30, 45, 
y 60 días. En el último muestreo se estudiaron todos los moluscos que quedaban en el tanque, que 
siempre fue en un número mayor que 10. 
- Moluscos: se acondicionaron animales de 0-años de la población-09 que se extrajeron del medio 
natural uno o dos días antes del 12-ene-2010. De esta extracción, 31 individuos se utilizaron para el 
control, y 123 ostras se utilizaron para los acondicionamientos, distribuyéndolas en número equita-
tivo en cada uno de los dos tanques. 
 
Controles en los acondicionamientos y parámetros que se estudian 
En los acondicionamientos se estudian los parámetros: estadio de Reposo-Restauración (RR) y 
cambio de fase sexual (CFS��� y CFS�- �). 
Se utilizan dos controles: a) uno, interno al acondicionamiento, que muestra el valor del parámetro 
cuando los animales entran en acondicionamiento; y b) otro, externo al acondicionamiento, que 
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presenta la evolución del parámetro en el medio natural durante un periodo de tiempo, que incluye 
al intervalo de tiempo durante el que discurrió el acondicionamiento; a este control lo denominamos 
control del medio natural. 
 
7.3.1  Estadio de Reposo-Restauración en las ostras de 0-años sometidas a acondicionamiento 
Las ostras de 0-años acondicionadas en los tres acondicionamientos (ACON-1, ACON-2 y ACON-
3) no entraron en el estadio de Reposo-Restauración (RR), como tampoco lo hicieron las ostras de 
ninguno de los dos controles, y esto fue así por dos razones: a) en las ostras control, porque se ex-
trajeron del medio natural en invierno; b) en las ostras acondicionadas, porque los acondicionamien-
tos no completaron un ciclo reproductivo como para que los animales entraran en RR. No se mues-
tran gráficas. 
 
7.3.2  Estadio de Reposo-Restauración en las ostras de 1-año sometidas a acondicionamiento 
Las ostras de 1-año sometidas a acondicionamiento pertenecen a dos colectivos, uno de la pobla-
ción-07, sometido al ACON-1, y otro de la población-08, sometido al ACON-2. El colectivo de la 
población-07 fue extraído del medio natural en diciembre-08, y el de la población-08 lo fue en oc-
tubre-09. 
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- Alimentación: “ad libitum” con una composición de microalgas. 
- Temperatura: temperatura ambiente, aprox. 14-15 °C. 
- Fotoperiodo: se aplicaron cuatro fotoperiodos de 0, 8, 16 y 24 horas de luz. 
- Se dispusieron dos conjuntos de cuatro tanques cada uno, uno para los animales de 0 años y otro 
para los de 1 año. En cada conjunto de tanques se cubrieron los cuatro fotoperiodos, aplicando un 
fotoperiodo a cada tanque. 
- Control: como control se utilizó una muestra de individuos para conocer el estado de desarrollo de 
la gónada en el momento en que los moluscos se ponían en acondicionamiento. 
- Duración del acondicionamiento: 90 días (14-oct-2009 al 13-ene-2010). 
- Muestreo de los tanques: de cada tanque se extrajeron muestras de 10 individuos a los 15, 30, 45, 
60, 75 y 90 días. En el último muestreo se estudiaron todos los moluscos que quedaban en el tan-
que, que siempre fue en un número mayor que 10. 
- Animales de 0-años: se utilizaron ostras de la población-09 que se extrajeron del medio natural 
uno o dos días antes del 14-oct-2009. De esta extracción, 17 animales se utilizaron para el control, y 
276 ostras se utilizaron para los acondicionamientos, distribuyéndolas en número equitativo en cada 
uno de los cuatro tanques. 
- Animales de 1-año: se utilizaron ostras de la población-08 que se extrajeron del medio natural uno 
o dos días antes del 14-oct-2009. De esta extracción, 14 animales se utilizaron para el control, y 178 
ostras se utilizaron para los acondicionamientos, distribuyéndolas en número equitativo en cada uno 
de los cuatro tanques. 
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- Fotoperiodo: se aplicaron dos fotoperiodos, uno de 0 h luz y otro de 16h luz. 
- Se dispusieron dos tanques de acondicionamiento, uno para cada fotoperiodo. 
- Control: como control se utilizó una muestra de individuos para conocer el estado de desarrollo de 
la gónada en el momento en que los moluscos se ponían en acondicionamiento. 
- Duración del acondicionamiento: 60 días (12-ene-2009 al 17-mar-2010). 
- Muestreo de los tanques: de cada tanque se extrajeron muestras de 10 individuos a los 15, 30, 45, 
y 60 días. En el último muestreo se estudiaron todos los moluscos que quedaban en el tanque, que 
siempre fue en un número mayor que 10. 
- Moluscos: se acondicionaron animales de 0-años de la población-09 que se extrajeron del medio 
natural uno o dos días antes del 12-ene-2010. De esta extracción, 31 individuos se utilizaron para el 
control, y 123 ostras se utilizaron para los acondicionamientos, distribuyéndolas en número equita-
tivo en cada uno de los dos tanques. 
 
Controles en los acondicionamientos y parámetros que se estudian 
En los acondicionamientos se estudian los parámetros: estadio de Reposo-Restauración (RR) y 
cambio de fase sexual (CFS��� y CFS�- �). 
Se utilizan dos controles: a) uno, interno al acondicionamiento, que muestra el valor del parámetro 
cuando los animales entran en acondicionamiento; y b) otro, externo al acondicionamiento, que 
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presenta la evolución del parámetro en el medio natural durante un periodo de tiempo, que incluye 
al intervalo de tiempo durante el que discurrió el acondicionamiento; a este control lo denominamos 
control del medio natural. 
 
7.3.1  Estadio de Reposo-Restauración en las ostras de 0-años sometidas a acondicionamiento 
Las ostras de 0-años acondicionadas en los tres acondicionamientos (ACON-1, ACON-2 y ACON-
3) no entraron en el estadio de Reposo-Restauración (RR), como tampoco lo hicieron las ostras de 
ninguno de los dos controles, y esto fue así por dos razones: a) en las ostras control, porque se ex-
trajeron del medio natural en invierno; b) en las ostras acondicionadas, porque los acondicionamien-
tos no completaron un ciclo reproductivo como para que los animales entraran en RR. No se mues-
tran gráficas. 
 
7.3.2  Estadio de Reposo-Restauración en las ostras de 1-año sometidas a acondicionamiento 
Las ostras de 1-año sometidas a acondicionamiento pertenecen a dos colectivos, uno de la pobla-
ción-07, sometido al ACON-1, y otro de la población-08, sometido al ACON-2. El colectivo de la 
población-07 fue extraído del medio natural en diciembre-08, y el de la población-08 lo fue en oc-
tubre-09. 
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Fig. 7.8. Evolución del estadio de Reposo-Restauración en las ostras de 1-año, procedentes de la población-
07 del medio natural y sometidas a las condiciones del Acondicionamiento-1. El eje de ordenadas indica la 
frecuencia (relativa a 1) de individuos. Fig. 7.8a: control del medio natural; Fig. 7.8b-e: diferentes condi-
ciones de acondicionamiento. RR: estadio de Reposo-Restauración. 
 
La evolución del estadio-RR en la población-07 sometida al ACON-1 se muestra en la Fig. 7.8. La 
Fig. 7.8a muestra la evolución del RR en el medio natural, y las Fig. 7.8b-e presentan su evolución 
en los acondicionamientos. 
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Fig. 7.9. Evolución del estadio de Reposo-Restauración en las ostras de 1-año, procedentes de la población-
08 del medio natural y sometidas a las condiciones del Acondicionamiento-2. El eje de ordenadas indica la 
frecuencia (relativa a 1) de individuos. Fig. 7.9a: control del medio natural; Fig. 7.9b-e: diferentes condi-
ciones de acondicionamiento. RR: estadio de Reposo-Restauración. 
 
La evolución del estadio-RR en la población-08 sometida al ACON-2 se muestra en la Fig. 7.9. La 
Fig. 7.9a muestra la evolución del RR en el medio natural, y las Fig. 7.9b-e presentan su evolución 
en los acondicionamientos. 
 
Los resultados fueron los siguientes: 
1) El colectivo de ostras de 1-año de la población-07 sometido al ACON-1 no muestra estadio- 
RR, de modo significativo, en ninguna de las condiciones del acondicionamiento, como tampo-
co lo presenta el control del medio natural (Fig. 7.8a-e). 
2) En cambio, el colectivo de ostras de 1-año de la población-08 sometido al ACON-2 sí muestra 
estadio-RR, como también lo hace el control del medio natural (Fig. 7.9a-e). 
3) El  motivo por el que las ostras expuestas al ACON-2 presentan estadio-RR y las del ACON-1 
no lo hacen reside en la fecha de extracción de ambos colectivos del medio natural. Las ostras 
sometidas al ACON-1 fueron extraídas en diciembre, cuando ya habían pasado el estadio-RR 
correspondiente a su ciclo reproductivo (Fig. 7.6); en cambio, las ostras expuestas al ACON-2 
fueron extraídas del medio natural en noviembre, momento en que un porcentaje de la pobla-
ción todavía está en el estadio-RR (Fig. 7.2). 
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Fig. 7.8. Evolución del estadio de Reposo-Restauración en las ostras de 1-año, procedentes de la población-
07 del medio natural y sometidas a las condiciones del Acondicionamiento-1. El eje de ordenadas indica la 
frecuencia (relativa a 1) de individuos. Fig. 7.8a: control del medio natural; Fig. 7.8b-e: diferentes condi-
ciones de acondicionamiento. RR: estadio de Reposo-Restauración. 
 
La evolución del estadio-RR en la población-07 sometida al ACON-1 se muestra en la Fig. 7.8. La 
Fig. 7.8a muestra la evolución del RR en el medio natural, y las Fig. 7.8b-e presentan su evolución 
en los acondicionamientos. 
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Fig. 7.9. Evolución del estadio de Reposo-Restauración en las ostras de 1-año, procedentes de la población-
08 del medio natural y sometidas a las condiciones del Acondicionamiento-2. El eje de ordenadas indica la 
frecuencia (relativa a 1) de individuos. Fig. 7.9a: control del medio natural; Fig. 7.9b-e: diferentes condi-
ciones de acondicionamiento. RR: estadio de Reposo-Restauración. 
 
La evolución del estadio-RR en la población-08 sometida al ACON-2 se muestra en la Fig. 7.9. La 
Fig. 7.9a muestra la evolución del RR en el medio natural, y las Fig. 7.9b-e presentan su evolución 
en los acondicionamientos. 
 
Los resultados fueron los siguientes: 
1) El colectivo de ostras de 1-año de la población-07 sometido al ACON-1 no muestra estadio- 
RR, de modo significativo, en ninguna de las condiciones del acondicionamiento, como tampo-
co lo presenta el control del medio natural (Fig. 7.8a-e). 
2) En cambio, el colectivo de ostras de 1-año de la población-08 sometido al ACON-2 sí muestra 
estadio-RR, como también lo hace el control del medio natural (Fig. 7.9a-e). 
3) El  motivo por el que las ostras expuestas al ACON-2 presentan estadio-RR y las del ACON-1 
no lo hacen reside en la fecha de extracción de ambos colectivos del medio natural. Las ostras 
sometidas al ACON-1 fueron extraídas en diciembre, cuando ya habían pasado el estadio-RR 
correspondiente a su ciclo reproductivo (Fig. 7.6); en cambio, las ostras expuestas al ACON-2 
fueron extraídas del medio natural en noviembre, momento en que un porcentaje de la pobla-
ción todavía está en el estadio-RR (Fig. 7.2). 
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4) Centrándonos en el colectivo de ostras del ACON-2, vemos que el control del medio natural 
tiene un pico de estadio-RR extendido (Fig. 7.9a), y que el acondicionamiento actúa sobre este 
RR del siguiente modo: 
a) La ausencia de luz (0h-luz) concentra la ocurrencia del estadio-RR, generando un pico alto 
y estrecho a los 30 días de exposición (Fig. 7.9b). Esto puede ser causado porque la ausen-
cia de luz ralentiza la gametogénesis (ver Cap. 9), produciendo así una sincronización en la 
entrada de los moluscos en el estadio-RR. 
b) Cuando el fotoperiodo aumenta, este pico del estadio-RR se extiende con 8h-luz (Fig. 7.9c), 
se reduce con 16h-luz (Fig. 7.9d) y desaparece con 24h-luz (Fig. 7.9e). La explicación a es-
tos fenómenos puede residir en que la luz estimula la gametogénesis, tanto en la fase sexual 
masculina como en la femenina (ver Cap.9). 
 
7.3.3  Cambio de Fase Sexual de macho a hembra y viceversa en ostras de 0-años sometidas a 
acondicionamiento 
Las ostras de 0-años de edad se sometieron a los acondicionamientos ACON-1 (Fig. 7.10), ACON-
2 (Fig. 7.11) y ACON-3 (Fig. 7.12), y los resultados fueron los siguientes: 
 
1) En los tres acondicionamientos: 
a) Los individuos inician el acondicionamiento siendo, predominantemente, intersexuales ma-
cho (IS�) (Fig. 7.10, 7.11 y 7.12). 
b) Los cambios de fase sexual CFS��� son observacionales, porque no se estabilizan como 
FS�. Lo mismo ocurre en los respectivos controles del medio natural. 
c) En ninguno de los tres acondicionamientos hay cambio de fase sexual CFS���, como 
tampoco lo hay en el medio natural. 
 
2) En el ACON-1 aparecen cambios de fase sexual CFS��� poco significativos, siendo ligera-
mente superiores al medio natural en las condiciones de Calor-Corto, y aparecen antes que en 
el medio natural (comparar Fig. 7.10b con Fig. 7.10a). 
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 Fig. 7.10. Cambio de Fase Sexual macho�hembra y hembra�macho en ostras de 0-años de edad ex-
puestas a las condiciones del Acondicionamiento-1 (ACON-1). El eje de ordenadas indica la frecuencia (re-
lativa a 1) de individuos. Fig. 7.10a: control del medio natural; Fig. 7.10b-e: diferentes condiciones de acon-




3) En el ACON-2 aparecen cambios de fase sexual CFS��� poco significativos en todas las con-
diciones del acondicionamiento, excepto con 24h luz (Fig. 7.11e) donde no aparecen. 
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4) Centrándonos en el colectivo de ostras del ACON-2, vemos que el control del medio natural 
tiene un pico de estadio-RR extendido (Fig. 7.9a), y que el acondicionamiento actúa sobre este 
RR del siguiente modo: 
a) La ausencia de luz (0h-luz) concentra la ocurrencia del estadio-RR, generando un pico alto 
y estrecho a los 30 días de exposición (Fig. 7.9b). Esto puede ser causado porque la ausen-
cia de luz ralentiza la gametogénesis (ver Cap. 9), produciendo así una sincronización en la 
entrada de los moluscos en el estadio-RR. 
b) Cuando el fotoperiodo aumenta, este pico del estadio-RR se extiende con 8h-luz (Fig. 7.9c), 
se reduce con 16h-luz (Fig. 7.9d) y desaparece con 24h-luz (Fig. 7.9e). La explicación a es-
tos fenómenos puede residir en que la luz estimula la gametogénesis, tanto en la fase sexual 
masculina como en la femenina (ver Cap.9). 
 
7.3.3  Cambio de Fase Sexual de macho a hembra y viceversa en ostras de 0-años sometidas a 
acondicionamiento 
Las ostras de 0-años de edad se sometieron a los acondicionamientos ACON-1 (Fig. 7.10), ACON-
2 (Fig. 7.11) y ACON-3 (Fig. 7.12), y los resultados fueron los siguientes: 
 
1) En los tres acondicionamientos: 
a) Los individuos inician el acondicionamiento siendo, predominantemente, intersexuales ma-
cho (IS�) (Fig. 7.10, 7.11 y 7.12). 
b) Los cambios de fase sexual CFS��� son observacionales, porque no se estabilizan como 
FS�. Lo mismo ocurre en los respectivos controles del medio natural. 
c) En ninguno de los tres acondicionamientos hay cambio de fase sexual CFS���, como 
tampoco lo hay en el medio natural. 
 
2) En el ACON-1 aparecen cambios de fase sexual CFS��� poco significativos, siendo ligera-
mente superiores al medio natural en las condiciones de Calor-Corto, y aparecen antes que en 
el medio natural (comparar Fig. 7.10b con Fig. 7.10a). 
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 Fig. 7.10. Cambio de Fase Sexual macho�hembra y hembra�macho en ostras de 0-años de edad ex-
puestas a las condiciones del Acondicionamiento-1 (ACON-1). El eje de ordenadas indica la frecuencia (re-
lativa a 1) de individuos. Fig. 7.10a: control del medio natural; Fig. 7.10b-e: diferentes condiciones de acon-




3) En el ACON-2 aparecen cambios de fase sexual CFS��� poco significativos en todas las con-
diciones del acondicionamiento, excepto con 24h luz (Fig. 7.11e) donde no aparecen. 
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Fig. 7.11. Cambio de Fase Sexual macho�hembra y hembra�macho en ostras de 0-años de edad expues-
tas a las condiciones del Acondicionamiento-2 (ACON-2). El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa 
a 1) de individuos. Fig. 7.11a: control del medio natural; Fig. 7.11b-e: diferentes condiciones de acondicio-
namiento. CFS���: cambio de Fase Sexual macho�hembra; CFS�- �: cambio de Fase Sexual hem-
bra�macho. 
 
4) En el ACON-3 no aparecen cambios de fase sexual CFS��� (Fig. 7.12b-c). 
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Fig. 7.12. Cambio de Fase Sexual macho�hembra y hembra�macho en ostras de 0-años de edad expues-
tas a las condiciones del Acondicionamiento-3 (ACON-3). El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa 
a 1) de individuos. Fig. 7.12a: control del medio natural; Fig. 7.12b-c: diferentes condiciones de acondicio-
namiento. CFS���: cambio de Fase Sexual macho�hembra; CFS�- �: cambio de Fase Sexual hem-
bra�macho. 
 
7.3.4  Cambio de Fase Sexual de macho a hembra y viceversa en ostras de 1-año sometidas a 
acondicionamiento 
Las ostras de 1-año de edad se sometieron a los acondicionamientos ACON-1 (Fig. 7.13) y ACON-
2 (Fig. 7.14). Las ostras, procedentes del medio natural, que se exponen a cada uno de los acondi-
cionamientos parten de diferentes estados de desarrollo de la gónada, por ello se tratan separada-
mente. 
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Fig. 7.13. Cambio de Fase Sexual macho�hembra y hembra�macho en ostras de 1-año de edad expues-
tas a las condiciones del Acondicionamiento-1 (ACON-1). El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa 
a 1) de individuos. Fig. 7.13a: control del medio natural; Fig. 7.13b-e: diferentes condiciones de acondicio-




Cambio de sexo y estadio de Reposo-Restauración 
Según el control interno del acondicionamiento, los moluscos inician el acondicionamiento con la 
siguiente composición de clases sexuales: IS� (10%), � (30%), CFS��� (40%), RR (20%), y los 
resultados son los siguientes: 
1) Los cambios de fase sexual CFS��� no se consolidan, son observacionales, porque no se 
estabiliza la FS�. Lo mismo ocurre en el control del medio natural. 
2) En las condiciones Frío-Corto se observan CFS��� durante todo el acondicionamiento (Fig. 
7.13b). 
3) En las condiciones de Frío-Largo no hay CFS���. 
4) En las condiciones de Calor-Corto prácticamente no hay CFS���. 
5) En las condiciones de Calor-Largo hay CFS��� a los 45 y 60 días de acondicionamiento 
(Fig. 7.13e). 
6) En ningún acondicionamiento hay CFS�- �, como tampoco lo hay en el control del medio na-
tural. 
 
Cambio de Fase Sexual en el ACON-2 
Los resultados se presentan en la Fig. 7.14. 
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Fig. 7.13. Cambio de Fase Sexual macho�hembra y hembra�macho en ostras de 1-año de edad expues-
tas a las condiciones del Acondicionamiento-1 (ACON-1). El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa 
a 1) de individuos. Fig. 7.13a: control del medio natural; Fig. 7.13b-e: diferentes condiciones de acondicio-
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Los resultados se presentan en la Fig. 7.14. 
 
Cambio de Fase Sexual de macho a hembra y 
viceversa de la población-08 (1 año de edad), en 














































































Cambio de Fase Sexual de macho a hembra 













Control 15 d 30 d 45 d 60 d 75 d 90 d
14-oct 02-nov 16-nov 02-dic 15-dic 29-dic 13-ene
CFS���
CFS���
   
Cambio de Fase Sexual de macho a hembra y 












Control 15 d 30 d 45 d 60 d 75 d 90 d







Cambio de Fase Sexual de macho a hembra y 












Control 15 d 30 d 45 d 60 d 75 d 90 d




Cambio de Fase Sexual de macho a hembra y 












Control 15 d 30 d 45 d 60 d 75 d 90 d





Fig. 7.14. Cambio de Fase Sexual macho�hembra y hembra�macho en ostras de 1-año de edad expues-
tas a las condiciones del Acondicionamiento-2 (ACON-2). El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa 
a 1) de individuos. Fig. 7.14a: control del medio natural; Fig. 7.14b-e: diferentes condiciones de acondicio-
namiento. CFS���: cambio de Fase Sexual macho�hembra; CFS�- �: cambio de Fase Sexual hem-
bra�macho. 
 
Según el control interno del acondicionamiento, los moluscos inician el acondicionamiento con la 
siguiente composición de clases sexuales: IS� (80%), IS� (8%), RR (12%), y los resultados son los 
siguientes: 
1) Los cambios de fase sexual CFS��� que ocurren son observacionales, no se estabilizan, por-
que no se consolida la FS�. Lo mismo ocurre en el control del medio natural. 
2) En comparación con el control del medio natural, en los acondicionamientos con 0h-luz y 8h-
luz aparecen CFS��� significativos (Fig. 7.14b y 7.14c). 
3) En los acondicionamientos con 16h-luz y 24h-luz no hay CFS��� (Fig. 7.14d y 7.14e). 
4) No hay CFS�- �, como tampoco lo hay en el control del medio natural. 
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7.4 Discusión 
Los resultados de este capítulo muestran que en Ostrea edulis el estadio de Reposo-Restauración 
(RR) es un marcador del final de un ciclo reproductivo y del inicio del siguiente. La intensidad del 
estadio –entendiendo por ello el número de individuos de la población que entran simultáneamente 
en él– varía con la edad, y tiene un perfil más estrecho en ostras de 0-años. Asímismo, este estadio 
es afectado por el fotoperiodo y la temperatura. 
Los cambios de sexo –cambios de fase sexual– macho-hembra (CFS���) y hembra-macho 
(CFS���) son afectados por el fotoperiodo. Para que el CFS��� se consolide el animal tiene 
que tener capacidad de desarrollar la fase sexual hembra (FS�) y esto depende de su edad. Si el 
molusco no puede consolidar la FS�, los cambios de fase sexual CFS��� no son efectivos y el 
animal vuelve a desarrollar una fase sexual funcional macho (FS�). 
Se observaron cambios de fase sexual hembra-macho (CFS���), de poca intensidad, en el me-
dio natural pero no en los acondicionamientos. 
Tanto en el medio natural como en los acondicionamientos, muy pocos de los cambios de sexo se 
estabilizan, es decir, los cambios de sexo reales son escasos. En el caso del medio natural, estos 
resultados coinciden con Orton (1931) donde afirma, en sus experimentos sobre cambio de sexo en 
ostra plana en el medio natural, que sólo un pequeño porcentaje del cambio de sexo se estabiliza. 
Ya sea en el medio natural o en los acondicionamientos, en la mayoría de los cambios de sexo la 
fase sexual que sucede a la fase sexual funcional no llega a la puesta porque no se estabiliza, y sólo 
unos pocos cambios de sexo acaban con puesta, es decir, ocurre un cambio de sexo real, aunque, 
como planteamos en el epígrafe 7.1, en el caso de Ostrea edulis no se trata de un cambio de sexo 
verídico sino de un cambio de fase sexual funcional. 
 
7.4.1  Estadio de Reposo-Restauración 
Tanto en la población-08 como en la población-07, en el medio natural, el estadio-RR aparece al 
final del periodo reproductivo, ubicándose entre el final del verano y principios de otoño. En las 
ostras de 0-años acondicionadas no aparece RR en ninguno de los acondicionamientos y la razón 
estriba en que estos moluscos no completan un ciclo reproductivo durante el periodo de acondicio-
namiento. 
Las ostras de 1-año de edad de la población-07 expuestas al ACON-1 no muestran estadio RR, 
como tampoco lo hacen las de su control del medio natural; en cambio, las ostras de la misma edad 
de la población-08 sometidas al ACON-2 presentan estadio RR, así como las de su control en el 
medio natural; estas diferencias de comportamiento en cuanto a la presentación del estadio RR se 
pueden explicar así: en ACON-1 las ostras se extrajeron del medio natural cuando los animales hab-
ían completado un ciclo reproductivo y estaban desarrollando el siguiente, en cambio, en ACON-2 
cuando las ostras se extraen del medio natural, un porcentaje de individuos todavía estaban en esta-
dio RR, por ello aparece este estadio en el control del medio natural. 
Con alimentación “ad libitum” y temperatura constante (aprox. 14-15 °C) el fotoperiodo afecta a la 
ocurrencia del estadio-RR del siguiente modo: la ausencia de luz (0h-luz) concentra a las ostras en 
un pico de RR a los 30 días de acondicionamiento, y su presencia (8, 16, 24h-luz) las dispersa en 
este estadio, llegando incluso a desaparecer. La razón estriba en que el fotoperiodo corto ralentiza 
la gametogénesis (ver Cap. 9) y los animales tardan más en salir del estadio-RR. 
 
7.4.2  Cambio de Fase Sexual 
El cambio de sexo, de macho a hembra y viceversa, está altamente afectado por el fotoperiodo, la 
temperatura y la edad: 
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Fig. 7.14. Cambio de Fase Sexual macho�hembra y hembra�macho en ostras de 1-año de edad expues-
tas a las condiciones del Acondicionamiento-2 (ACON-2). El eje de ordenadas indica la frecuencia (relativa 
a 1) de individuos. Fig. 7.14a: control del medio natural; Fig. 7.14b-e: diferentes condiciones de acondicio-
namiento. CFS���: cambio de Fase Sexual macho�hembra; CFS�- �: cambio de Fase Sexual hem-
bra�macho. 
 
Según el control interno del acondicionamiento, los moluscos inician el acondicionamiento con la 
siguiente composición de clases sexuales: IS� (80%), IS� (8%), RR (12%), y los resultados son los 
siguientes: 
1) Los cambios de fase sexual CFS��� que ocurren son observacionales, no se estabilizan, por-
que no se consolida la FS�. Lo mismo ocurre en el control del medio natural. 
2) En comparación con el control del medio natural, en los acondicionamientos con 0h-luz y 8h-
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3) En los acondicionamientos con 16h-luz y 24h-luz no hay CFS��� (Fig. 7.14d y 7.14e). 
4) No hay CFS�- �, como tampoco lo hay en el control del medio natural. 
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- A la edad de 0-años las ostras son, normalmente, protándricas y en raras ocasiones ocurre un 
cambio de sexo real macho-hembra, y viceversa, en el medio natural, pero tampoco ocurrió en 
ninguno de los acondicionamientos. La explicación para ambas situaciones está en que el desa-
rrollo de la fase sexual hembra está ralentizado a esta edad de los animales. 
- La temperatura desfavorable (menor a 16 ºC; Orton, 1933) impide el cambio de sexo real 
porque inhibe la puesta de la fase sexual hembra (ver Cap.9). Esto quiere decir que en invierno, 
otoño, y en los acondicionamientos, cuando la temperatura sea inferior a 16 ºC nunca se produ-
cirá un cambio de sexo real tanto de macho a hembra como a la inversa, ya que para que ambos 
ocurran es necesaria la puesta de la fase sexual hembra. 
- La temperatura favorable (más de 16 ºC, Orton, 1933) permite el cambio de sexo real macho-
hembra y viceversa porque la puesta de la fase sexual hembra es posible (ver Cap.9), aún cuan-
do esto no implica que se vaya a producir. 
- El fotoperiodo corto favorece el cambio de fase sexual macho-hembra y viceversa tanto en el 
medio natural como en los acondicionamientos (ver Cap. 8 y 9); sin embargo, que estos cam-
bios sean efectivos depende de que la temperatura y la edad sean favorables. 
 
Factores Impide Permite Favorece 
Edad 0 años 1 año  
Temperatura Menor 16ºC Más 16º C  Cambio de sexo  
Fotoperiodo   8 horas o menos 
Fig. 7.15. Tabla resumen de la influencia de los factores edad, temperatura y fotoperiodo sobre el cambio 
de sexo. 
 
Según esto, con alimentación “ad libitum” los factores claves para el cambio de sexo son la edad y 
la temperatura, y ambos deberán ser favorables para que el cambio se produzca. Mientras que el 
fotoperiodo corto sería un factor multiplicador. 
En conclusión, si quisiéramos incrementar los cambios de sexo a través de cambios de fases sexua-
les tomaríamos animales de 1-año de edad con alimentación ad libitum y los someteríamos a fo-
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de sexo. 
 
Según esto, con alimentación “ad libitum” los factores claves para el cambio de sexo son la edad y 
la temperatura, y ambos deberán ser favorables para que el cambio se produzca. Mientras que el 
fotoperiodo corto sería un factor multiplicador. 
En conclusión, si quisiéramos incrementar los cambios de sexo a través de cambios de fases sexua-
les tomaríamos animales de 1-año de edad con alimentación ad libitum y los someteríamos a fo-















Se considera ciclo reproductor natural al sucesivo desarrollo de las fases sexuales, la funcionali-
dad y las clases sexuales a lo largo del año, y su comportamiento en las distintas estaciones. 
Como ya se vio, el ciclo reproductor en bivalvos presenta una alta estacionalidad. Ostrea chilensis 
tiene un lento desarrollo en invierno y máximo desarrollo y puestas en primavera- verano (Saave-
dra, 2002). Ostrea virginica inicia el ciclo reproductor en otoño (Galtsoff, 1938). Crassostrea gigas 
lleva a cabo la gametogénesis en mayo-junio (Cardoso et al, 2007). Solen marginatus, entra en re-
poso en julio- agosto, en agosto- octubre se multiplican las gonias, en noviembre- abril se lleva a 
cabo la gametogénesis, en marzo- abril se produce la vitelogénesis y la maduración de los gametos 
masculinos, y en mayo- junio ocurren las puestas (Remacha-Treviño, 2005). 
El desarrollo del ciclo depende de las condiciones más o menos rigurosas de las estaciones; así, 
como ya se mencionó, una misma especie, en distintas regiones geográficas puede presentar un 
comportamiento reproductor más o menos diferenciado. Incluso hay especies tropicales, como 
Pinctada margaritifera que tienen puestas durante todo el año, ya que las condiciones ambientales 
son más o menos estables y no hay estacionalidad (Pouvreau et al, 2000b). 
Respecto a Ostrea edulis, esta siempre presenta una estacionalidad más o menos pronunciada. En 
Maine, durante el invierno tiene un grado de desarrollo a nivel de gonias, en primavera inicia la 
gametogénesis, en junio alcanza la madurez de la fase macho y hembra, en julio y agosto pone y en 
septiembre se reabsorben los restos de los gametos no liberados al exterior (Loosanoff, 1962). 
En nuestro caso, en el Mediterráneo hay estacionalidad, y por lo tanto, se espera que el ciclo repro-
ductor, así como el desarrollo de las fases, la funcionalidad y las clases sexuales, fluctúen a lo largo 
del año. 
A continuación se estudiará como influye la estacionalidad en las fases sexuales funcionales, a tra-
vés de sus series gametogénicas, por un lado, y en la funcionalidad sexual (sexo) y las clases sexua-
les por otro. Y a su vez, como esta influencia se ve afectada por la edad de los animales, al trabajar 
con dos poblaciones, la de junio 08, de 0 años de edad, y la de junio 07, de 1 año de edad. 
Con el fin de simplificar los pies de figura, los acrónimos y símbolos están indicados en la primera 
figura de cada epígrafe, siendo estos válidos para las gráficas que las siguen. De este modo en el pie 
de la Fig. 8.1 están los acrónimos válidos para todas las figuras que describen el grado de desarro-
llo. 
Por otro lado, recordar, que en todas las gráficas, el eje de ordenadas indica la proporción, en base 
1, de los individuos de la población. 
 
8.1. Fases Sexuales (FS) funcionales 
8.1.1 Población Junio 08 
El estudio se inició el 12 de noviembre del 2008; en este momento los animales, con 0 años de 
edad, ya tenían un desarrollo gametogénico. 
A continuación se muestra la evolución del grado de desarrollo de ambas fases sexuales, por sepa-
rado, a lo largo de todo el experimento (Fig. 8.1).  
 
Así, la fase macho tendrá cuatro grados de desarrollo: 
Espermatogonias (Spg): Es el nivel más bajo de desarrollo, indica que esa fase sexual acaba de 
iniciar su desarrollo. 
Meiosis (Me):  Es un nivel medio de desarrollo. 
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iniciar su desarrollo. 
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Puesta (P): Es el grado más alto de desarrollo y marca la liberación de esa fase sexual. 
 
La fase hembra se dividió en cinco grados de desarrollo para marcar los dos tipos de madurez que 
sufre: 
Ovogonias (Ovg): Es el nivel más bajo de desarrollo e indica que esa fase acaba de iniciar su desa-
rrollo. 
Ovocito previtelogénico (Ovp): Se corresponde al grado de desarrollo de meiosis, de la fase ma-
cho. En la fase hembra es muy difícil ver las figuras meióticas, ya que son muy rápidas, por este 
motivo, lo que se contabiliza es la estirpe celular resultante de ellas. 
Vitelogénesis (OvV): El grado de desarrollo que indica que la meiosis está detenida y que esa fase 
está llevando a cabo la maduración vitelogénica. 
Ovocitos postvitelogénicos (Ovptv): En este nivel la maduración vitelogénica se ha completado y 
está ocurriendo la maduración meiótica. Es el grado de mayor maduración antes de la puesta. 
Puesta (P): Es el mayor grado de desarrollo e indica la liberación de esa fase sexual. 
 
Las estirpes celulares que componen cada uno de los grados de desarrollo se pueden ver en la Fig. 
3.20 del capítulo 3. 
Esta representación nos permite tener una visión global del comportamiento de la población a lo 
largo del tiempo; posteriormente, a modo de simplificación, se explicará el desarrollo de las fases 
macho y hembra estación por estación, es decir, la velocidad de desarrollo de cada Fase sexual. De 
este modo, un aumento en la proporción o acumulación de un grado de desarrollo, o el paso lento al 
próximo grado de desarrollo, nos indicaría una ralentización del sistema; mientras que el paso rápi-
do o la no observación de un grado de desarrollo nos indicaría una aceleración del sistema. Esto nos 
permitirá observar las fluctuaciones en el grado de desarrollo al variar las condiciones propias de 
cada estación; es decir, la influencia de las condiciones ambientales en el grado de desarrollo de las 
dos fases sexuales. 
Hay que puntualizar que las fases sexuales representadas en las gráficas son las fases sexuales fun-
cionales, es decir, en cada muestreo se separaron los machos funcionales y se recogió el grado de 
desarrollo de su fase sexual macho funcional, de la misma manera se procedió con las hembras y su 
fase sexual funcional.  
La suma, en cada muestreo de la proporción de machos y hembras funcionales nos daría el total de 
la población, cuando no es así es porque en ese muestreo hay Indeterminados (individuos sin desa-
rrollo gonadal) o Intersexuales macho-hembra, en los que las dos fases tienen el mismo grado de 
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Otoño (12 noviembre – 29 de diciembre) 
Grado de desarrollo de la FS macho de los 
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Fig. 8.2. Grado de Desarrollo de la Fase sexual macho (a) y hembra (b) funcionales en otoño de la población 
08 (0 años de edad. Spg: Espermatogonia; Me: Meiosis; Ma: Maduración; P�: Puesta macho; Ovg: 
Ovogonia; Ovp: Ovocito previtelogénico; OvV: Ovocito vitelogénico; Ovptv: Ovocito postvitelogénico; P�: 
Puesta hembra.  
 
La fase macho (Fig. 8.2a), inicialmente (12 de noviembre), está en puesta. A continuación (24 de 
noviembre) surgen Spg que entran lentamente en meiosis, y no es hasta el 29 de diciembre, cuando 
aparece un gran pico de meiosis. El pico retardado de meiosis, la persistencia de espermatogonias y 
extensión en el tiempo de las puestas indican que hay una ralentización de todo el desarrollo de la 
fase sexual macho. 
La fase hembra (Fig. 8.2b), inicialmente (12 de noviembre) está inmadura a nivel de ovogonias; y 
pasa lentamente a meiosis y maduración. Con lo que la fase sexual hembra también está ralentizada. 
Además, es poco visible, es decir, hay pocos individuos con la fase sexual hembra funcional y esta 
tiene un bajo grado de desarrollo. 
A finales del Otoño las fases sexuales se desarrollan cada vez más lentamente. 
 
Invierno (12 enero- 9 de marzo) 
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Fig. 8.3: Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en Invierno de la 
población 08 (0 años de edad). 
 6 
Ciclo natural 
En la fase sexual macho (Fig. 8.3a), el pico de meiosis que surge en otoño (Fig. 8.2a) pasa a madu-
ración donde se acumulan, para culminar en unas puestas lentas y extendidas en el tiempo. Siguen 
surgiendo espermatogonias que pasan lentamente a meiosis. La fase sexual macho continúa ralenti-
zada. 
Respecto a la fase sexual hembra (Fig. 8.3b), sigue habiendo pocas fases hembra funcionales. Los 
vitelogénicos del otoño (Fig. 8.2b) pasan a postvitelogénicos y se mantienen en el tiempo, sin que 
haya puesta. Sin embargo, en muestra analizada en el Oceanográfico de A Coruña si se encontró 
una puesta hembra el 24 de febrero. Esto se debe a que el porcentaje de hembras en puestas es tan 
bajo que no se detecta en los muestreos. 
Ambas fases sexuales están muy ralentizadas en invierno, reduciéndose esta desaceleración a medi-
da que se acerca la primavera. 
 
Primavera (24 marzo – 28 junio) 
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Fig. 8.4. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en primavera, de la 
población 08 (0 años de edad). 
 
En la fase macho (Fig. 8.4a) surgen nuevos picos de meiosis sin que se observen los picos de es-
permatogonias, lo que indica que las etapas iniciales de desarrollo son más rápidas que en otoño e 
invierno. Estos picos de meiosis pasan a maduración más rápidamente a medida que avanza la pri-
mavera. Los maduros de la etapa anterior pasan a velocidad relativamente alta a puestas. 
Respecto a la fase sexual hembra (Fig. 8.4b), los ovocitos postvitelogénicos desaparecen, lo cual 
indica que debió de haber puesta, sin embargo, esta no se registró. Esto puede ser debido a que el 
porcentaje de hembras maduras en puesta es tan bajo que no se registra en el muestreo. Por otro 
lado, continúan surgiendo ovogonias que pasan a meiosis. Al final de la primavera un pequeño por-
centaje de hembras maduras llegan a puesta. El porcentaje de individuos con la fase sexual hembra 
es tan bajo que es difícil observar el desarrollo de esta, sin embargo se puede ver que predominan 
las fases iniciales de desarrollo, y sólo un pequeño porcentaje madura. 
La fase sexual macho está acelerada en su desarrollo respecto al otoño y el invierno. Sin embargo, 
la fase hembra está ligeramente retenida al inicio del desarrollo, en la fase de ovocitos previtelogé-
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Fig. 8.3: Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en Invierno de la 
población 08 (0 años de edad). 
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Fig. 8.4. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en primavera, de la 
población 08 (0 años de edad). 
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lado, continúan surgiendo ovogonias que pasan a meiosis. Al final de la primavera un pequeño por-
centaje de hembras maduras llegan a puesta. El porcentaje de individuos con la fase sexual hembra 
es tan bajo que es difícil observar el desarrollo de esta, sin embargo se puede ver que predominan 
las fases iniciales de desarrollo, y sólo un pequeño porcentaje madura. 
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Verano (28 junio – 22 septiembre) 
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Fig. 8.5. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en verano de la pobla-
ción 08 (1 año de edad) 
 
En la fase macho (Fig. 8.5a) las meiosis pasan rápidamente a maduración y puesta. Sin embargo, 
del 23 de julio al 25 de agosto se detiene el desarrollo, las fases sexuales en maduración se mantie-
nen sin llegar a puesta y no surgen nuevas series gametogénicas macho, no siendo hasta el 9 de sep-
tiembre que la fase macho llega a puesta. Las puestas son cada vez más lentas a medida que avan-
zamos hacia el otoño, y se extienden en el tiempo. 
La fase hembra (Fig. 8.5b) se hace más visible por la ralentización de la macho, pero ni surgen 
series nuevas, ni avanzan, en su desarrollo, las ya existentes. 
La fase macho (Fig. 8.5a), al inicio del verano está acelerada, sin embargo, en la segunda mitad de 
julio y en agosto detiene su desarrollo y lo reinicia más desacelerado a finales de verano. 
La fase hembra (Fig. 8.5b) se hace más visible coincidiendo con el frenado de la fase macho (Fig. 
8.5a); sin embargo no avanza en su desarrollo, y cuando el macho retoma su desarrollo pierde esta 
visibilidad. A finales de verano las hembras funcionales continúan en vitelogénesis, sin conseguir 
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Fig. 8.6. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en otoño de la pobla-
ción 08 (1 año de edad) 
 
La fase macho (Fig. 8.6a) sigue el mismo patrón que a finales de verano, es decir, hay desarrollo 
pero ligeramente ralentizado; surgen pequeños picos de meiosis que pasan lentamente a maduros, y 
los maduros progresivamente a puestas. 
Respecto a la fase hembra (Fig. 8.6b), al principio del otoño tiene una baja visibilidad y se va in-
crementando a lo largo de la estación. Continúa habiendo ovocitos vitelogénicos, pero ya surgen los 
postvitelogénicos, que se acumulan sin que haya puesta. 
Ambas fases están ligeramente ralentizadas, la fase macho madura lentamente y pone, sin embargo 
la hembra, aunque ya parece que no está tan ralentizada en vitelogénesis, no alcanza la puesta. 
 
Invierno (28 diciembre – 12 enero) 
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Fig. 8.7. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en Invierno de la po-




Verano (28 junio – 22 septiembre) 
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Fig. 8.5. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en verano de la pobla-
ción 08 (1 año de edad) 
 
En la fase macho (Fig. 8.5a) las meiosis pasan rápidamente a maduración y puesta. Sin embargo, 
del 23 de julio al 25 de agosto se detiene el desarrollo, las fases sexuales en maduración se mantie-
nen sin llegar a puesta y no surgen nuevas series gametogénicas macho, no siendo hasta el 9 de sep-
tiembre que la fase macho llega a puesta. Las puestas son cada vez más lentas a medida que avan-
zamos hacia el otoño, y se extienden en el tiempo. 
La fase hembra (Fig. 8.5b) se hace más visible por la ralentización de la macho, pero ni surgen 
series nuevas, ni avanzan, en su desarrollo, las ya existentes. 
La fase macho (Fig. 8.5a), al inicio del verano está acelerada, sin embargo, en la segunda mitad de 
julio y en agosto detiene su desarrollo y lo reinicia más desacelerado a finales de verano. 
La fase hembra (Fig. 8.5b) se hace más visible coincidiendo con el frenado de la fase macho (Fig. 
8.5a); sin embargo no avanza en su desarrollo, y cuando el macho retoma su desarrollo pierde esta 
visibilidad. A finales de verano las hembras funcionales continúan en vitelogénesis, sin conseguir 















Otoño (22 septiembre – 1 diciembre) 


























Spg M e M a P�












23 24 25 26 27 28





Ovg Ovp OvV Ovptv P?
 
a b
Fig. 8.6. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en otoño de la pobla-
ción 08 (1 año de edad) 
 
La fase macho (Fig. 8.6a) sigue el mismo patrón que a finales de verano, es decir, hay desarrollo 
pero ligeramente ralentizado; surgen pequeños picos de meiosis que pasan lentamente a maduros, y 
los maduros progresivamente a puestas. 
Respecto a la fase hembra (Fig. 8.6b), al principio del otoño tiene una baja visibilidad y se va in-
crementando a lo largo de la estación. Continúa habiendo ovocitos vitelogénicos, pero ya surgen los 
postvitelogénicos, que se acumulan sin que haya puesta. 
Ambas fases están ligeramente ralentizadas, la fase macho madura lentamente y pone, sin embargo 
la hembra, aunque ya parece que no está tan ralentizada en vitelogénesis, no alcanza la puesta. 
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Fig. 8.7. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en Invierno de la po-





En la fase macho (Fig. 8.7a)  las puestas del otoño (Fig. 8.6a)  se extienden en el tiempo. Surgen 
espermatogonias que se acumulan antes de pasar lentamente a meiosis, y a su vez, la meiosis pasa 
lentamente a maduración. 
En la fase sexual hembra (Fig. 8.7b), los vitelogénicos pasan lentamente a maduros y se acumulan 
sin que se produzcan puestas. 
Ambas fases sexuales están ralentizadas. 
 
8.1.1.1 Resumen de los resultados de la evolución de las fases sexuales funcionales de la pobla-
ción 08 en el medio natural 
 
Estación Fase Macho Fase Hembra Puesta macho Puesta hembra 
Otoño ~- - ~ 0 
Invierno - - ~- 0 
Primavera ~+ - + ~- 
Verano + 0 + + 0 + + ~- 
Otoño ~- ~- ~ ~- 
Invierno - - ~- - 
Fig. 8.8. Tabla resumen de la estacionalidad de las fases sexuales funcionales de la población 08, de 0 años 
de edad, en el medio natural. -: Fase ralentizada; +: Fase acelerada; ~: Velocidad de desarrollo de la fase 
moderada; ~-: Fase moderadamente ralentizada; ~+: Fase moderadamente acelerada; 0: sin desarrollo. 
 
Estacionalidad de la población 08 (Fig. 8.8): 
- En otoño las fases sexuales están más o menos ralentizadas, siendo mayor en el primer oto-
ño de vida y en la fase hembra. Las puestas hembras están inhibidas. 
- En invierno las fases sexuales están ralentizadas y las puestas hembra inhibidas. 
- En primavera, y principios de verano, la fase macho está ligeramente acelerada, mientras 
que la hembra continúa ralentizada y las puestas relativamente inhibidas. 
- En verano se produce un frenado en el desarrollo gametogénico a finales de julio y agosto. 
Las puestas hembra continúan relativamente inhibidas. 
 
8.1.2 Población Junio 07 
El estudio se inició el 12 de noviembre del 2008, momento en los que los animales, de 1 año de 
edad, ya tenían desarrollo gametogénico. 
Al igual que se hizo con la población 08, primero se expondrá la evolución del desarrollo a lo largo 
de todo el periodo de estudio de ambas fases sexuales funcionales por separado (Fig. 8.9), para lue-
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moderada; ~-: Fase moderadamente ralentizada; ~+: Fase moderadamente acelerada; 0: sin desarrollo. 
 
Estacionalidad de la población 08 (Fig. 8.8): 
- En otoño las fases sexuales están más o menos ralentizadas, siendo mayor en el primer oto-
ño de vida y en la fase hembra. Las puestas hembras están inhibidas. 
- En invierno las fases sexuales están ralentizadas y las puestas hembra inhibidas. 
- En primavera, y principios de verano, la fase macho está ligeramente acelerada, mientras 
que la hembra continúa ralentizada y las puestas relativamente inhibidas. 
- En verano se produce un frenado en el desarrollo gametogénico a finales de julio y agosto. 
Las puestas hembra continúan relativamente inhibidas. 
 
8.1.2 Población Junio 07 
El estudio se inició el 12 de noviembre del 2008, momento en los que los animales, de 1 año de 
edad, ya tenían desarrollo gametogénico. 
Al igual que se hizo con la población 08, primero se expondrá la evolución del desarrollo a lo largo 
de todo el periodo de estudio de ambas fases sexuales funcionales por separado (Fig. 8.9), para lue-
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Capítulo 8 
Otoño (12 noviembre – 29 diciembre) 
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Fig. 8.10. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en otoño de la po-
blación 07 (1 año de edad). 
 
En el primer muestreo, las fases sexuales macho (Fig. 8.10a) estaban en maduración y puesta. Las 
puestas macho se extienden en el tiempo, los maduros se acumulan y pasan a puesta. Surgen esper-
matogonias y se acumulan, pasando lentamente a meiosis. Las meiosis pasan a una velocidad media 
a maduros y estos a puesta. 
Respecto a la fase sexual hembra (Fig. 8.10b), hay acumulación de ovogonias y ovocitos previte-
logénicos que pasan lentamente a vitelogénicos. En el primer muestreo hay postvitelogénicos que 
no se vuelven a observar, puede ser que hubiera puesta y que esta no se detectara en los posteriores 
muestreos, o que no sean visibles. 
Ambas fases sexuales están ligeramente ralentizadas, la macho llega a puesta,  mientras que la 
hembra no, o por lo menos en un porcentaje lo suficientemente significativo como para reflejarse en 
los muestreos. 
 
Invierno (13 enero – 9 marzo) 
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Fig. 8.11. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en invierno de la 
población 07 (1 año de edad). 
 12 
Ciclo natural 
En la fase macho (Fig. 8.11a) surgen espermatogonias que se mantienen, las meiosis de la estación 
anterior (Fig. 8.10a) se mantienen en el tiempo, al igual que la maduración, que pasa lentamente a 
puesta, la cual se extiende en el tiempo. 
La fase sexual hembra (Fig. 8.11a) se hace más visible porque la fase macho está ralentizada. Hay 
una acumulación de ovogonias que pasan a meiosis, que también se acumulan, al igual que los ovo-
citos vitelogénicos y los postvitelogénicos. El 24 de febrero hay puesta hembra. 
Ambas fases sexuales están ralentizadas. Hay puestas macho durante todo el invierno, aunque son 
las mismas que se extienden en el tiempo. Aunque hay ovocitos postvitelogénicos desde el inicio 
del invierno, no hay puestas hasta el final de este. 
 
Primavera (24 marzo – 28 junio) 
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Fig. 8.12. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en primavera de la 
población 07 (1 año de edad. 
 
En la fase macho (Fig. 8.12a), las espermatogonias casi no se observan, ya que pasan rápidamente a 
meiosis, a maduración y a puesta. Inicialmente la maduración se acumula ligeramente y las puestas 
se extienden en el tiempo, este efecto se va perdiendo a medida que avanza la primavera. 
La fase hembra funcional (Fig. 8.12b)  pasa progresivamente de madura a puesta, de manera que, 
durante toda la primavera hay puestas procedentes de las hembras inicialmente maduras. La vite-
logénesis se mantiene y pasa lentamente a postvitelogénesis al final de la primavera. No se observan 
ovogonias ni previtelogénicos, que pasan rápidamente a vitelogénicos. 
Ambas fases sexuales están aceleradas, y este efecto se hace mayor cuanto más avanza la estación. 
La maduración de la fase macho, al inicio de la primavera es más lenta y va adquiriendo mayor ve-
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Fig. 8.10. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en otoño de la po-
blación 07 (1 año de edad). 
 
En el primer muestreo, las fases sexuales macho (Fig. 8.10a) estaban en maduración y puesta. Las 
puestas macho se extienden en el tiempo, los maduros se acumulan y pasan a puesta. Surgen esper-
matogonias y se acumulan, pasando lentamente a meiosis. Las meiosis pasan a una velocidad media 
a maduros y estos a puesta. 
Respecto a la fase sexual hembra (Fig. 8.10b), hay acumulación de ovogonias y ovocitos previte-
logénicos que pasan lentamente a vitelogénicos. En el primer muestreo hay postvitelogénicos que 
no se vuelven a observar, puede ser que hubiera puesta y que esta no se detectara en los posteriores 
muestreos, o que no sean visibles. 
Ambas fases sexuales están ligeramente ralentizadas, la macho llega a puesta,  mientras que la 
hembra no, o por lo menos en un porcentaje lo suficientemente significativo como para reflejarse en 
los muestreos. 
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Fig. 8.11. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en invierno de la 
población 07 (1 año de edad). 
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Ciclo natural 
En la fase macho (Fig. 8.11a) surgen espermatogonias que se mantienen, las meiosis de la estación 
anterior (Fig. 8.10a) se mantienen en el tiempo, al igual que la maduración, que pasa lentamente a 
puesta, la cual se extiende en el tiempo. 
La fase sexual hembra (Fig. 8.11a) se hace más visible porque la fase macho está ralentizada. Hay 
una acumulación de ovogonias que pasan a meiosis, que también se acumulan, al igual que los ovo-
citos vitelogénicos y los postvitelogénicos. El 24 de febrero hay puesta hembra. 
Ambas fases sexuales están ralentizadas. Hay puestas macho durante todo el invierno, aunque son 
las mismas que se extienden en el tiempo. Aunque hay ovocitos postvitelogénicos desde el inicio 
del invierno, no hay puestas hasta el final de este. 
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Fig. 8.12. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en primavera de la 
población 07 (1 año de edad. 
 
En la fase macho (Fig. 8.12a), las espermatogonias casi no se observan, ya que pasan rápidamente a 
meiosis, a maduración y a puesta. Inicialmente la maduración se acumula ligeramente y las puestas 
se extienden en el tiempo, este efecto se va perdiendo a medida que avanza la primavera. 
La fase hembra funcional (Fig. 8.12b)  pasa progresivamente de madura a puesta, de manera que, 
durante toda la primavera hay puestas procedentes de las hembras inicialmente maduras. La vite-
logénesis se mantiene y pasa lentamente a postvitelogénesis al final de la primavera. No se observan 
ovogonias ni previtelogénicos, que pasan rápidamente a vitelogénicos. 
Ambas fases sexuales están aceleradas, y este efecto se hace mayor cuanto más avanza la estación. 
La maduración de la fase macho, al inicio de la primavera es más lenta y va adquiriendo mayor ve-









Verano (14 julio – 22 septiembre) 
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Fig. 8.13. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en verano de la po-
blación 07 (2 años de edad. 
 
En la fase macho (Fig. 8.13a) hay un incremento de la maduración sin que se observen meiosis; 
esto indica que estas son muy rápidas. Sin embargo, en la segunda mitad de julio y en agosto, el 
desarrollo se ralentiza, la maduración se acumula sin que aparezcan puestas nuevas. 
Al igual que la macho, la fase hembra (Fig. 8.13b), inicialmente tiene su desarrollo acelerado, sin 
embargo, en el mismo momento que la macho, el desarrollo se ralentiza y la hembra se hace más 
visible por reducción de desarrollo del macho, pero no avanza en desarrollo. 
Ambas fases sexuales están aceleradas en su desarrollo, sin embargo, a mediados de julio y agosto, 
este desarrollo se ralentiza e incluso, se detiene. 
 
Otoño (5 octubre- 1 diciembre) 
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Fig. 8.14. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en otoño de la po-




A inicios del otoño, los individuos con fase sexual macho (Fig. 8.14a), que a finales de verano es-
taban en maduración, ponen. Estas puestas se extienden ligeramente en el tiempo. Surgen esperma-
togonias y meiosis que pasan lentamente a maduración y estas a puestas. 
La fase sexual hembra (Fig. 8.14b) pierde la visibilidad que adquiriera a finales de verano. Las 
hembras, maduras en verano, ponen a principios de otoño, y las que están en vitelogénesis pasan 
lentamente a maduras y ponen. 
Ambas fases sexuales están ligeramente ralentizadas, pero hay puestas de las dos. 
 
Invierno (28 de diciembre – 12 enero) 
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Fig. 8.15. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en invierno de la 
población 07 (2 años de edad). 
 
La mayoría de los machos funcionales (Fig. 8.15a)  están en puesta, pero estas puestas son progre-
sivas y se extienden en el tiempo. No se aprecian series gametogénicas iniciales. 
La fase sexual hembra (Fig. 8.15b) se hace más visible porque está en vitelogénesis y postvite-
logénesis. No surgen nuevas series gametogénicas hembra. Los vitelogénicos pasan lentamente a 
maduros donde se acumulan. No hay puestas hembra. 
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Fig. 8.13. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en verano de la po-
blación 07 (2 años de edad. 
 
En la fase macho (Fig. 8.13a) hay un incremento de la maduración sin que se observen meiosis; 
esto indica que estas son muy rápidas. Sin embargo, en la segunda mitad de julio y en agosto, el 
desarrollo se ralentiza, la maduración se acumula sin que aparezcan puestas nuevas. 
Al igual que la macho, la fase hembra (Fig. 8.13b), inicialmente tiene su desarrollo acelerado, sin 
embargo, en el mismo momento que la macho, el desarrollo se ralentiza y la hembra se hace más 
visible por reducción de desarrollo del macho, pero no avanza en desarrollo. 
Ambas fases sexuales están aceleradas en su desarrollo, sin embargo, a mediados de julio y agosto, 
este desarrollo se ralentiza e incluso, se detiene. 
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Fig. 8.14. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en otoño de la po-




A inicios del otoño, los individuos con fase sexual macho (Fig. 8.14a), que a finales de verano es-
taban en maduración, ponen. Estas puestas se extienden ligeramente en el tiempo. Surgen esperma-
togonias y meiosis que pasan lentamente a maduración y estas a puestas. 
La fase sexual hembra (Fig. 8.14b) pierde la visibilidad que adquiriera a finales de verano. Las 
hembras, maduras en verano, ponen a principios de otoño, y las que están en vitelogénesis pasan 
lentamente a maduras y ponen. 
Ambas fases sexuales están ligeramente ralentizadas, pero hay puestas de las dos. 
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Fig. 8.15. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales en invierno de la 
población 07 (2 años de edad). 
 
La mayoría de los machos funcionales (Fig. 8.15a)  están en puesta, pero estas puestas son progre-
sivas y se extienden en el tiempo. No se aprecian series gametogénicas iniciales. 
La fase sexual hembra (Fig. 8.15b) se hace más visible porque está en vitelogénesis y postvite-
logénesis. No surgen nuevas series gametogénicas hembra. Los vitelogénicos pasan lentamente a 
maduros donde se acumulan. No hay puestas hembra. 












8.1.2.1 Resumen de los resultados de la evolución de las fases sexuales funcionales de la pobla-
ción 07 en el medio natural 
Estaciones Macho Hembra Puesta macho Puesta hembra 
Otoño ~- ~- ~ ~ 
Invierno - - ~- - 
Primavera ~+ ~+ + + 
Verano + 0 + 0 + 0 + 0 
Otoño ~- ~- ~ ~ 
Invierno - - ~- - 
Fig. 8.16. Tabla resumen de la estacionalidad de las fases sexuales en la población 07 (1 año de edad) en el 
medio natural. -: fase ralentizada; +: fase acelerada; ~: Velocidad de desarrollo de la fase moderada; ~-: fase 
moderadamente ralentizada; ~+: fase moderadamente acelerada; 0: sin desarrollo gametogénico. 
 
Estacionalidad de la población 07 (Fig. 8.16): 
- En otoño las fases sexuales están más o menos ralentizados. 
- En invierno las fases sexuales están ralentizadas y las puestas hembra inhibidas. 
- En primavera, y principios de verano, ambas fases están ligeramente aceleradas. 
- En verano se produce un frenado en el desarrollo gametogénico a finales de julio y agosto. 
 
8.1.3 Población Junio 09 
El estudio se inició el 14 de octubre del 2009, en este momento la mayoría de las ostras eran inde-
terminadas, es decir, aún no iniciaran su desarrollo gametogénico. 
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Fig. 8.17. Evolución del grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales de la 
clase poblacional 09 (0 años). Spg: Espermatogonia; Me: Meiosis; Ma: Maduración; P: Puesta; Ovg: 
Ovogonia; Ovp: Ovocito previtelogénico; OvV: Ovocito vitelogénico; Ovptv: Ovocito postvitelogénico. 
 
Otoño (14 octubre- 28 diciembre) 
Partimos de individuos mayoritariamente sin desarrollo gametogénico, la fase macho (Fig. 8.17a), 
en su mayor parte, se encuentra sin desarrollar, con una pequeña porción con espermatogonias y 
otra con maduros. Relativamente rápido surge un pico de maduros que pasan relativamente rápido a 
puesta y vuelve a surgir otro pico de maduros sin que se observen meiosis. 
La fase hembra (Fig. 8.17b), inicialmente está en vitelogénesis y se mantiene así durante toda la 
estación. Surgen ovogonias que se acumulan. 
La fase macho está ligeramente estimulada, mientras que la hembra está ralentizada. 
 
Invierno (12 enero – 17 marzo) 
En la fase macho (Fig. 8.17a), la meiosis se ralentiza, pasa lentamente a maduración y de ahí len-
tamente a puesta, que se alargan en el tiempo. Las espermatogonias se acumulan. 
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8.1.2.1 Resumen de los resultados de la evolución de las fases sexuales funcionales de la pobla-
ción 07 en el medio natural 
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Otoño ~- ~- ~ ~ 
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Primavera ~+ ~+ + + 
Verano + 0 + 0 + 0 + 0 
Otoño ~- ~- ~ ~ 
Invierno - - ~- - 
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medio natural. -: fase ralentizada; +: fase acelerada; ~: Velocidad de desarrollo de la fase moderada; ~-: fase 
moderadamente ralentizada; ~+: fase moderadamente acelerada; 0: sin desarrollo gametogénico. 
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- En verano se produce un frenado en el desarrollo gametogénico a finales de julio y agosto. 
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terminadas, es decir, aún no iniciaran su desarrollo gametogénico. 
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Fig. 8.17. Evolución del grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) funcionales de la 
clase poblacional 09 (0 años). Spg: Espermatogonia; Me: Meiosis; Ma: Maduración; P: Puesta; Ovg: 
Ovogonia; Ovp: Ovocito previtelogénico; OvV: Ovocito vitelogénico; Ovptv: Ovocito postvitelogénico. 
 
Otoño (14 octubre- 28 diciembre) 
Partimos de individuos mayoritariamente sin desarrollo gametogénico, la fase macho (Fig. 8.17a), 
en su mayor parte, se encuentra sin desarrollar, con una pequeña porción con espermatogonias y 
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La fase hembra (Fig. 8.17b), inicialmente está en vitelogénesis y se mantiene así durante toda la 
estación. Surgen ovogonias que se acumulan. 
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tamente a puesta, que se alargan en el tiempo. Las espermatogonias se acumulan. 
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Con la ralentización de la fase macho, la fase  hembra (Fig. 8.17b) se hace más visible. Las ovogo-
nias se acumulan y pasan lentamente a meiosis. Las vitelogénesis maduran lentamente sin que haya 
puesta. 
Ambas fases están ralentizadas. 
 
8.1.3.1 Resumen de los resultados de la evolución de las fases sexuales funcionales de la pobla-
ción 09 en el medio natural 
 
Estaciones Macho Hembra Puestas Macho Puestas Hembra 
Otoño ~+ ~- ~+ - 
Invierno - - ~- - 
Fig. 8.18. Tabla resumen de la estacionalidad de las fases sexuales en la población 09 (0 años) en el medio 
natural. -: fase ralentizada; +: fase acelerada; ~: Velocidad de desarrollo de la fase moderada; ~-: fase mode-
radamente ralentizada; ~+: fase moderadamente acelerada; 0: sin desarrollo gametogénico. 
 
Estacionalidad de la población 08 (Fig. 8.18): 
- En otoño la fase sexual hembra está más o menos ralentizadas, mientras que la macho está 
ligeramente estimulada. Las puestas hembras están inhibidas. 
- En invierno las fases sexuales están ralentizadas y las puestas hembra inhibidas. 
 
8.1.4 Resumen general de la estacionalidad de las Fases Sexuales 
Verano 
 Otoño Invierno Primavera 
Junio-Julio Julio-Agosto 
Puestas ma-
cho      
Puestas 
hembra      
Velocidad de 
desarrollo 
de las FS 
~ - ~+ + 0 
Fig. 8.19. Tabla resumen de la estacionalidad de las fases sexuales funcionales, independientemente de la 
edad. Color rosa: presencia de puestas hembra; Color azul: presencia de puestas macho; Color blanco: au-
sencia de puestas; ~: Velocidad de desarrollo de la fase moderada; -: fase ralentizada; ~+: fase moderada-






8.2. Sexo funcional y clases sexuales 
Según Cole (1942), en O. edulis, las clases sexuales presentan una gran estacionalidad, de modo 
que de junio-julio de un año a mayo del siguiente, predominan los Indeterminados o los Intersexua-
les macho inmaduros en junio-julio, en agosto los Intersexuales macho maduros, en septiembre los 
Intersexuales hembra y unos pocos Intersexuales macho y Reposo-restauración, en octubre Reposo- 
restauración. Al año siguiente, habría más hembras, y en mayo predominarían los Intersexuales ma-
cho- hembra e Intersexuales hembra. 
A su vez, Cole, en el mismo trabajo, indica una relación entre el sexo y la edad. Esto mismo sugie-
re Saavedra (2002) para O. chilensis, la cual, el primer año se desarrolla como macho, y al año si-
guiente lo hace como hembra. Pinctada margaritifera, al final del primer año pone sólo como ma-
cho puro, no hay fase sexual hembra en desarrollo (Pouvreau et al, 2000b). 
En este apartado se estudiará la estacionalidad de la funcionalidad sexual (sexo), de las clases 
sexuales, y el efecto de la edad sobre esta estacionalidad. 
En este caso se expondrá gráficamente la evolución de la funcionalidad y las clases sexuales a lo 
largo del periodo de estudio. El análisis estacional se hace a partir de estas gráficas, ya que se visua-
liza mejor en conjunto que aislado estación por estación. 
Como ya se indicó, la funcionalidad macho o sexo macho indica que ese individuo, en el momento 
de observación tiene una fase sexual macho funcional, y que por lo tanto se espera que la siguiente 
puesta sea macho. Por otro lado, la funcionalidad hembra implica una fase sexual hembra funcional, 
esperándose que la siguiente una puesta hembra.  Hay que recordar que un sexo funcional puede 
dejar de serlo, sin llegar a puesta, debido a un “adelantamiento” de la fase sexual no funcional, lo 
que se refleja en la evolución de las clases sexuales. 
De esta manera en las funcionalidades sexuales macho y hembra se engloban las siguientes clases 
sexuales: 
Funcionalidad macho o sexo macho: 
- � (Macho puro): Únicamente hay una fase sexual macho en desarrollo, estando la hembra 
silente. 
- IS� (Intersexual macho): Se está desarrollando una fase sexual macho y una fase sexual 
hembra, teniendo un mayor grado de desarrollo la macho, que es la funcional. 
- CFS�� (Cambio de Fase Sexual de macho a hembra): Se observa una fase macho en 
puesta y fase hembra menos desarrollada. 
 
Funcionalidad hembra o sexo hembra: 
- � (Hembra pura): La única fase sexual en desarrollo es la hembra. 
- IS� (Intersexual hembra): Hay una fase sexual hembra con mayor grado de desarrollo y una 
fase macho con menor desarrollo. 
- CFS�� (Cambio de Fase Sexual de hembra a macho): La fase hembra está en puesta y 
surge una fase macho. 
Además, en las gráficas de las funcionalidades sexuales de las distintas clases de edad se representa 
la Intersexualidad macho-hembra (IS��), donde las dos fases sexuales tienen el mismo grado de 
desarrollo en el momento de observación, los Indeterminados (I) y los Reposo-Restauración (RR), 
en los que no hay ninguna fase en desarrollo, ya sea porque el animal sea inmaduro (I) o porque 
llegó al final de su ciclo reproductor (RR). De este modo se recoge la totalidad de la población y se 
plasman los momentos de inactividad gametogénica.
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Con la ralentización de la fase macho, la fase  hembra (Fig. 8.17b) se hace más visible. Las ovogo-
nias se acumulan y pasan lentamente a meiosis. Las vitelogénesis maduran lentamente sin que haya 
puesta. 
Ambas fases están ralentizadas. 
 
8.1.3.1 Resumen de los resultados de la evolución de las fases sexuales funcionales de la pobla-
ción 09 en el medio natural 
 
Estaciones Macho Hembra Puestas Macho Puestas Hembra 
Otoño ~+ ~- ~+ - 
Invierno - - ~- - 
Fig. 8.18. Tabla resumen de la estacionalidad de las fases sexuales en la población 09 (0 años) en el medio 
natural. -: fase ralentizada; +: fase acelerada; ~: Velocidad de desarrollo de la fase moderada; ~-: fase mode-
radamente ralentizada; ~+: fase moderadamente acelerada; 0: sin desarrollo gametogénico. 
 
Estacionalidad de la población 08 (Fig. 8.18): 
- En otoño la fase sexual hembra está más o menos ralentizadas, mientras que la macho está 
ligeramente estimulada. Las puestas hembras están inhibidas. 
- En invierno las fases sexuales están ralentizadas y las puestas hembra inhibidas. 
 
8.1.4 Resumen general de la estacionalidad de las Fases Sexuales 
Verano 
 Otoño Invierno Primavera 
Junio-Julio Julio-Agosto 
Puestas ma-
cho      
Puestas 
hembra      
Velocidad de 
desarrollo 
de las FS 
~ - ~+ + 0 
Fig. 8.19. Tabla resumen de la estacionalidad de las fases sexuales funcionales, independientemente de la 
edad. Color rosa: presencia de puestas hembra; Color azul: presencia de puestas macho; Color blanco: au-
sencia de puestas; ~: Velocidad de desarrollo de la fase moderada; -: fase ralentizada; ~+: fase moderada-
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Intersexuales hembra y unos pocos Intersexuales macho y Reposo-restauración, en octubre Reposo- 
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guiente lo hace como hembra. Pinctada margaritifera, al final del primer año pone sólo como ma-
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Otoño (12 Noviembre – 29 Diciembre) 
Al inicio del experimento hay un alto porcentaje (aproximadamente un tercio de la población) de 
Indeterminados, animales que aún no han desarrollado su primera gónada. Los otros dos tercios 
presentan desarrollo y están divididos, casi equitativamente, entre machos y hembras funcionales 
(Fig. 8.20.a). 
En otoño, los indeterminados se mantienen, es decir, no inician su desarrollo, la funcionalidad hem-
bra se reduce progresivamente en favor de la macho, que se incrementa, y surge un pico de inter-
sexuales macho-hembra (Fig. 8.20a). 
Si estudiamos las clases sexuales que contienen esas funcionalidades vemos que en la funcionalidad 
macho, predominan los Cambios de fase sexual de macho a hembra, es decir, machos en puesta que 
van a generar hembras puras. Mientras que la funcionalidad hembra está compuesta exclusivamente 
por Hembras puras (Fig. 8.20.b).  
En teoría la clase sexual Cambios de fase sexual de macho a hembra, del primer muestreo, incre-
mentaría las Hembras puras de los siguientes muestreos, sin embargo, esta clase sexual(�) se redu-
ce hasta desaparecer a finales de otoño. En su lugar aparece un pico de Intersexuales macho-hembra 
y se incrementa el porcentaje de Intersexuales macho, hasta ser la única clase sexual a final del oto-
ño, junto con los Indeterminados (Fig. 8.20.b). 
Esta composición y evolución de las clases sexuales, es un ejemplo del modelo de evolución de las 
clases sexuales (Fig. 6.21), y se puede explicar con la evolución del grado de desarrollo de las fases 
sexuales de cada clase sexual (Fig. 8.21) 
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Fig. 8.21. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la clase poblacional 
08 durante el otoño. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho de los Intersexuales macho-hembra. 
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macho, predominan los Cambios de fase sexual de macho a hembra, es decir, machos en puesta que 
van a generar hembras puras. Mientras que la funcionalidad hembra está compuesta exclusivamente 
por Hembras puras (Fig. 8.20.b).  
En teoría la clase sexual Cambios de fase sexual de macho a hembra, del primer muestreo, incre-
mentaría las Hembras puras de los siguientes muestreos, sin embargo, esta clase sexual(�) se redu-
ce hasta desaparecer a finales de otoño. En su lugar aparece un pico de Intersexuales macho-hembra 
y se incrementa el porcentaje de Intersexuales macho, hasta ser la única clase sexual a final del oto-
ño, junto con los Indeterminados (Fig. 8.20.b). 
Esta composición y evolución de las clases sexuales, es un ejemplo del modelo de evolución de las 
clases sexuales (Fig. 6.21), y se puede explicar con la evolución del grado de desarrollo de las fases 
sexuales de cada clase sexual (Fig. 8.21) 
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Fig. 8.21. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la clase poblacional 
08 durante el otoño. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho de los Intersexuales macho-hembra. 
c. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexales macho-hembra 
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Como se vio en el apartado 8.1.1, en otoño ambas fases sexuales están ligeramente ralentizadas. Las 
Hembras puras que surgen de los Cambios de Fase sexual de macho a hembra tienen un grado de 
desarrollo muy bajo y evolucionan lentamente (Fig. 8.21.a). La nueva fase macho surge lentamente 
y alcanza a la hembra, apareciendo los Intersexuales macho-hembra (Fig. 8.21.b y c). Sin embargo, 
la fase sexual hembra, en otoño tiene un desarrollo más lento que la macho (Fig. 8.8), con lo que la 
fase macho adelanta a la hembra, generando Intersexuales macho, y por lo tanto funcionalidad ma-
cho. 
 Con las puestas macho, vuelven a incrementarse las Hembras puras. 
 
Invierno (29 Diciembre – 9 de Marzo) 
Al inicio del invierno todos los individuos están en desarrollo, no hay Indefinidos; predomina cla-
ramente la funcionalidad macho, con pequeños picos de funcionalidad hembra y de Intersexual ma-
cho-hembra (Fig. 8.20.a). 
Si continuamos la evolución de las clases sexuales (Fig. 8.20.b) vemos que con las puestas macho 
de los Intersexuales macho a finales de otoño (Fig. 8.1.a) surgen de nuevo las Hembras puras, la 
fase macho se desarrolla muy lentamente y la alcanza, apareciendo los Intersexuales macho- hem-
bra; sin embargo, la fase macho está más ralentizada en invierno, con lo que tarda más en sobrepa-
sar a la hembra (Fig. 8.22) con lo que el pico de Intersexuales macho se mantiene en el tiempo.  
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Fig. 8.22. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho de los Intersexuales macho-hembra de la pobla-
ción 08 durante el invierno. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales macho-
hembra de la población 08 durante el invierno. 
 
Debido también al lento desarrollo de la fase macho, cuando los Intersexuales macho llegan a la 
madurez y ponen, como machos (Fig. 8.3.a), pasan a Cambio de fase sexual de macho a hembra, ya 
que no se observa una nueva fase macho en desarrollo, y cuando terminan de poner surgen las 
Hembras puras. A su vez, en las Hembras puras surge una nueva fase macho de muy lento desarro-
llo, lo que genera Intersexuales hembra (flecha negra Fig. 8.23.b), los cuales pasan a Intersexual 
macho cuando la fase macho la sobrepasa a la hembra.  
Es decir, sigue el mismo esquema de evolución de clases sexuales que en otoño (Fig. 6.21), pero 
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Fig. 8.23. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales de la clase sexual Cambio de fase sexual de macho a 
hembra de la población 08 durante el invierno. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los 
Intersexuales hembra de la población 08 durante el invierno. La fase sexual hembra inmadura que surge con 
los cambios de fase sexual macho a hembra (flecha negra, gráfico a) alcanzan la madurez como Intersexuales 
hembra (flecha negra, gráfico b). 
 
Primavera (24 marzo – 28 junio) 
Continúa predominando la funcionalidad macho, pero con mayor presencia de la hembra y de los 
Intersexuales macho-hembra. También aparecen pequeños porcentajes de animales con inactividad 
gametogénica, es decir, que después de la puesta no inician inmediatamente el desarrollo de una 
nueva fase sexual (Fig. 8.20.a) 
Las Hembras puras que surgen de los Cambios a finales del invierno están ralentizadas intrínsica-
mente, con lo que sólo un pequeño porcentaje llega a madurez y puesta. Este porcentaje es tan pe-
queño que en los muestreos recibidos en Santiago no se observó puesta, sin embargo en las de Co-
ruña si se observó una ostra larvada. 
En la primavera, el porcentaje de puestas macho es mayor, aunque la aparición de nuevas series 
macho sigue siendo lento. Durante las puestas macho, la clase sexual predominante en la funciona-
lidad macho es el Cambio de fase sexual de macho a hembra, de la cual surgirán Hembras puras, sin 
embargo, estas están ralentizadas, con lo que la fase macho surge (intersexuales hembra), alcanzan 
(Intersexual macho hembra) y supera (Intersexual macho) a la fase hembra antes de que la hembra 
ponga. Continúa con el mismo esquema de evolución de clases sexuales del otoño y el invierno 
(Fig. 6.21).  
Sin embargo, hay un pequeño porcentaje de hembras funcionales que llegan a la madurez y puesta 
(Fig. 6.20). 
 La madurez de la fase hembra es lenta, ya que desde que pasa a ser funcional  desde el cambio de 
fase sexual (flecha negra Fig. 8.24.a) hasta la puesta pasan 60 días (flecha negra Fig. 8.24.b). 
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Como se vio en el apartado 8.1.1, en otoño ambas fases sexuales están ligeramente ralentizadas. Las 
Hembras puras que surgen de los Cambios de Fase sexual de macho a hembra tienen un grado de 
desarrollo muy bajo y evolucionan lentamente (Fig. 8.21.a). La nueva fase macho surge lentamente 
y alcanza a la hembra, apareciendo los Intersexuales macho-hembra (Fig. 8.21.b y c). Sin embargo, 
la fase sexual hembra, en otoño tiene un desarrollo más lento que la macho (Fig. 8.8), con lo que la 
fase macho adelanta a la hembra, generando Intersexuales macho, y por lo tanto funcionalidad ma-
cho. 
 Con las puestas macho, vuelven a incrementarse las Hembras puras. 
 
Invierno (29 Diciembre – 9 de Marzo) 
Al inicio del invierno todos los individuos están en desarrollo, no hay Indefinidos; predomina cla-
ramente la funcionalidad macho, con pequeños picos de funcionalidad hembra y de Intersexual ma-
cho-hembra (Fig. 8.20.a). 
Si continuamos la evolución de las clases sexuales (Fig. 8.20.b) vemos que con las puestas macho 
de los Intersexuales macho a finales de otoño (Fig. 8.1.a) surgen de nuevo las Hembras puras, la 
fase macho se desarrolla muy lentamente y la alcanza, apareciendo los Intersexuales macho- hem-
bra; sin embargo, la fase macho está más ralentizada en invierno, con lo que tarda más en sobrepa-
sar a la hembra (Fig. 8.22) con lo que el pico de Intersexuales macho se mantiene en el tiempo.  
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Fig. 8.22. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho de los Intersexuales macho-hembra de la pobla-
ción 08 durante el invierno. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales macho-
hembra de la población 08 durante el invierno. 
 
Debido también al lento desarrollo de la fase macho, cuando los Intersexuales macho llegan a la 
madurez y ponen, como machos (Fig. 8.3.a), pasan a Cambio de fase sexual de macho a hembra, ya 
que no se observa una nueva fase macho en desarrollo, y cuando terminan de poner surgen las 
Hembras puras. A su vez, en las Hembras puras surge una nueva fase macho de muy lento desarro-
llo, lo que genera Intersexuales hembra (flecha negra Fig. 8.23.b), los cuales pasan a Intersexual 
macho cuando la fase macho la sobrepasa a la hembra.  
Es decir, sigue el mismo esquema de evolución de clases sexuales que en otoño (Fig. 6.21), pero 
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Fig. 8.23. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales de la clase sexual Cambio de fase sexual de macho a 
hembra de la población 08 durante el invierno. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los 
Intersexuales hembra de la población 08 durante el invierno. La fase sexual hembra inmadura que surge con 
los cambios de fase sexual macho a hembra (flecha negra, gráfico a) alcanzan la madurez como Intersexuales 
hembra (flecha negra, gráfico b). 
 
Primavera (24 marzo – 28 junio) 
Continúa predominando la funcionalidad macho, pero con mayor presencia de la hembra y de los 
Intersexuales macho-hembra. También aparecen pequeños porcentajes de animales con inactividad 
gametogénica, es decir, que después de la puesta no inician inmediatamente el desarrollo de una 
nueva fase sexual (Fig. 8.20.a) 
Las Hembras puras que surgen de los Cambios a finales del invierno están ralentizadas intrínsica-
mente, con lo que sólo un pequeño porcentaje llega a madurez y puesta. Este porcentaje es tan pe-
queño que en los muestreos recibidos en Santiago no se observó puesta, sin embargo en las de Co-
ruña si se observó una ostra larvada. 
En la primavera, el porcentaje de puestas macho es mayor, aunque la aparición de nuevas series 
macho sigue siendo lento. Durante las puestas macho, la clase sexual predominante en la funciona-
lidad macho es el Cambio de fase sexual de macho a hembra, de la cual surgirán Hembras puras, sin 
embargo, estas están ralentizadas, con lo que la fase macho surge (intersexuales hembra), alcanzan 
(Intersexual macho hembra) y supera (Intersexual macho) a la fase hembra antes de que la hembra 
ponga. Continúa con el mismo esquema de evolución de clases sexuales del otoño y el invierno 
(Fig. 6.21).  
Sin embargo, hay un pequeño porcentaje de hembras funcionales que llegan a la madurez y puesta 
(Fig. 6.20). 
 La madurez de la fase hembra es lenta, ya que desde que pasa a ser funcional  desde el cambio de 
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Fig. 8.24. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de la clase sexual Cambio de fase sexual de 
macho a hembra de la población 08 durante la primavera. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hem-
bra de los Intersexuales hembra de la población 08 durante la primavera. 
 
Verano (28 junio – 22 Septiembre) 
Al principio del verano predomina la funcionalidad macho, pero progresivamente se incrementa el 
porcentaje de individuos en Reposo-Restauración, llegando al máximo en el muestreo del 25 de 
agosto, para luego descender lentamente a finales del verano. También se observa un importante 
pico de funcionalidad hembra a mediados de verano (Fig. 8.20.a). 
Inicialmente predominan los Intersexuales macho; sin embargo, con las puestas macho (Fig. 8.5.a) 
surgen los Cambio de fase sexual de macho a hembra seguidos de un gran pico de Hembras puras. 
La fase hembra está ralentizada intrínsecamente, con lo que sea funcional o no, está, mayoritaria-
mente inmadura, y con la puesta macho, lo que ocurre es que se hace visible (Fig. 8.25.a, b y c). 
En el período de julio-agosto, la disponibilidad de alimento está limitada, con lo que el desarrollo 
gametogénico se ve ralentizado, tanto en su inicio como en su desarrollo. Un alto porcentaje de in-
dividuos detienen su desarrollo gametogénico, ya sea totalmente, entrando en Reposo, o parcial-
mente, ralentizando su desarrollo. En septiembre vuelve a haber disponibilidad de alimento y se 
retoma la gametogénesis, la fase macho madura pone, y las nuevas series gametogénicas macho se 
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Fig. 8.25. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales macho de la población 08 
durante el verano. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de la clase sexual Cambio de fase 
sexual de la población 08 durante el verano. c. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hem-
bra puras de la población 08 durante el verano. d. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los 
Intersexuales hembra durante el verano. 
 
Otoño (5 Octubre – 16 Diciembre) 
Vuelve a predominar la funcionalidad macho, igualándose con la hembra a finales de otoño. A me-
diados de la estación vuelve a incrementarse el porcentaje de individuos en Reposo-restauración 
(Fig. 8.20.a) 
La totalidad de la funcionalidad macho, a principios de otoño corresponde a la clase sexual Inter-
sexual macho (Fig. 8.20.b); con las puestas macho (Fig. 8.6.a), vuelve a ser funcional la hembra, 
representada por Hembras puras, ya que el desarrollo de nuevas series macho está ralentizado. 
Cuando la fase macho surge alcanza a la hembra, apareciendo los Intersexuales macho-hembra y la 
sobrepasa, incrementándose de nuevo los Intersexuales macho. Al final de la estación la aparición 
de nuevas fases sexuales está cada vez más ralentizada, así que vuelven a predominar los Cambios 
de fase sexual de macho a hembra frente a los Intersexuales macho, y la fase hembra se hace más 
visible (Fig. 8.20.b). 
La fase hembra va madurando progresivamente, aunque sea como fase no funcional (Fig. 8.26.a), 
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Fig. 8.24. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de la clase sexual Cambio de fase sexual de 
macho a hembra de la población 08 durante la primavera. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hem-
bra de los Intersexuales hembra de la población 08 durante la primavera. 
 
Verano (28 junio – 22 Septiembre) 
Al principio del verano predomina la funcionalidad macho, pero progresivamente se incrementa el 
porcentaje de individuos en Reposo-Restauración, llegando al máximo en el muestreo del 25 de 
agosto, para luego descender lentamente a finales del verano. También se observa un importante 
pico de funcionalidad hembra a mediados de verano (Fig. 8.20.a). 
Inicialmente predominan los Intersexuales macho; sin embargo, con las puestas macho (Fig. 8.5.a) 
surgen los Cambio de fase sexual de macho a hembra seguidos de un gran pico de Hembras puras. 
La fase hembra está ralentizada intrínsecamente, con lo que sea funcional o no, está, mayoritaria-
mente inmadura, y con la puesta macho, lo que ocurre es que se hace visible (Fig. 8.25.a, b y c). 
En el período de julio-agosto, la disponibilidad de alimento está limitada, con lo que el desarrollo 
gametogénico se ve ralentizado, tanto en su inicio como en su desarrollo. Un alto porcentaje de in-
dividuos detienen su desarrollo gametogénico, ya sea totalmente, entrando en Reposo, o parcial-
mente, ralentizando su desarrollo. En septiembre vuelve a haber disponibilidad de alimento y se 
retoma la gametogénesis, la fase macho madura pone, y las nuevas series gametogénicas macho se 
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Fig. 8.25. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales macho de la población 08 
durante el verano. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de la clase sexual Cambio de fase 
sexual de la población 08 durante el verano. c. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hem-
bra puras de la población 08 durante el verano. d. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los 
Intersexuales hembra durante el verano. 
 
Otoño (5 Octubre – 16 Diciembre) 
Vuelve a predominar la funcionalidad macho, igualándose con la hembra a finales de otoño. A me-
diados de la estación vuelve a incrementarse el porcentaje de individuos en Reposo-restauración 
(Fig. 8.20.a) 
La totalidad de la funcionalidad macho, a principios de otoño corresponde a la clase sexual Inter-
sexual macho (Fig. 8.20.b); con las puestas macho (Fig. 8.6.a), vuelve a ser funcional la hembra, 
representada por Hembras puras, ya que el desarrollo de nuevas series macho está ralentizado. 
Cuando la fase macho surge alcanza a la hembra, apareciendo los Intersexuales macho-hembra y la 
sobrepasa, incrementándose de nuevo los Intersexuales macho. Al final de la estación la aparición 
de nuevas fases sexuales está cada vez más ralentizada, así que vuelven a predominar los Cambios 
de fase sexual de macho a hembra frente a los Intersexuales macho, y la fase hembra se hace más 
visible (Fig. 8.20.b). 
La fase hembra va madurando progresivamente, aunque sea como fase no funcional (Fig. 8.26.a), 
haciéndose visible con las puestas macho (Fig. 8.26.b) 
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Fig. 8.26. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales macho de la población 08 
durante el otoño. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la población 
08 durante el otoño. c. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los intersexuales hembra de la 
población 08 durante el otoño.  
 
Con las puestas macho, las hembras se hacen más visibles, ya que el desarrollo de nuevas series 
macho está ralentizado. A continuación de los cambios sexuales de macho a hembra y de las hem-
bras puras hay un pico de Intersexuales macho- hembra, debido a que  la nueva fase sexual macho 
se desarrolla y alcanza a la hembra. 
 
Invierno (28 Diciembre – 12 Enero)   
Aparentemente se alternan las funcionalidades macho, primero y hembra después (Fig. 8.20.a); sin 
embargo es simplemente que la fase hembra se hace visible con las puestas macho (Fig. 8.7) 
La nueva fase sexual macho está muy ralentizada, así que la puesta macho la realiza la clase sexual 
Cambio de fase sexual de macho a hembra. A final de esta puesta macho la fase hembra se hace 
visible como Hembra pura, esta se mantiene en el tiempo, y al fin surge la nueva fase sexual macho 




8.2.1.1 Resumen de los resultados de la evolución de las funcionalidades sexuales y las clases 
sexuales de la población 08 en el medio natural 
 
Clases sexuales Puestas 
Meses 
Sexo funcional 
predominante Predominantes Presentes 
Nuevas 
SG    
Otoño Equilibrados / Macho 
CFS��� , �/ 
IS� 
IS�� - ~- - 







~- + + 
Verano Macho/Hembra / RR 
CFS��� 
� 
IS� + / - + / - + / - 
Otoño 
Macho / Alternos ma-













- ~- - 
Fig. 8.27. Tabla resumen de la estacionalidad del sexo funcional y las clases sexuales de la población 08 en 
el medio natural. En la primera columna, cuando se ponen varias funcionalidades, indica que estas varían a 
lo largo de estación. RR: Reposo-Restauración; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase sexual Intersexual 
macho; IS��: Clase sexual Intersexual macho hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de 
macho a hembra; SG: Series Gametogénicas; -: ralentizada; +: favorecida; ~: moderada; ~-: moderadamente 
ralentizada; ~+: moderadamente favorecida. 
 
Estacionalidad de la población 08 (Fig. 8.27): 
- Si comparamos el primer otoño e invierno (0 años) con el segundo (1 año) vemos que en el 
primero predomina la funcionalidad macho, mientras que el segundo las dos funcionalidades 
se alternan (Fig. 8.20.a). 
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Fig. 8.26. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales macho de la población 08 
durante el otoño. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la población 
08 durante el otoño. c. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los intersexuales hembra de la 
población 08 durante el otoño.  
 
Con las puestas macho, las hembras se hacen más visibles, ya que el desarrollo de nuevas series 
macho está ralentizado. A continuación de los cambios sexuales de macho a hembra y de las hem-
bras puras hay un pico de Intersexuales macho- hembra, debido a que  la nueva fase sexual macho 
se desarrolla y alcanza a la hembra. 
 
Invierno (28 Diciembre – 12 Enero)   
Aparentemente se alternan las funcionalidades macho, primero y hembra después (Fig. 8.20.a); sin 
embargo es simplemente que la fase hembra se hace visible con las puestas macho (Fig. 8.7) 
La nueva fase sexual macho está muy ralentizada, así que la puesta macho la realiza la clase sexual 
Cambio de fase sexual de macho a hembra. A final de esta puesta macho la fase hembra se hace 
visible como Hembra pura, esta se mantiene en el tiempo, y al fin surge la nueva fase sexual macho 




8.2.1.1 Resumen de los resultados de la evolución de las funcionalidades sexuales y las clases 
sexuales de la población 08 en el medio natural 
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Fig. 8.27. Tabla resumen de la estacionalidad del sexo funcional y las clases sexuales de la población 08 en 
el medio natural. En la primera columna, cuando se ponen varias funcionalidades, indica que estas varían a 
lo largo de estación. RR: Reposo-Restauración; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase sexual Intersexual 
macho; IS��: Clase sexual Intersexual macho hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de 
macho a hembra; SG: Series Gametogénicas; -: ralentizada; +: favorecida; ~: moderada; ~-: moderadamente 
ralentizada; ~+: moderadamente favorecida. 
 
Estacionalidad de la población 08 (Fig. 8.27): 
- Si comparamos el primer otoño e invierno (0 años) con el segundo (1 año) vemos que en el 
primero predomina la funcionalidad macho, mientras que el segundo las dos funcionalidades 




- Los Cambios de Fase sexual de macho a hembra, con la puesta de la fase macho, hacen 
visible la fase sexual hembra no funcional que estaba madurando en la clase sexual Inter-
sexual macho (Fig. 8.20.b). 
- Los Cambios de Fase sexual de macho a hembra hacen visible una fase hembra predomi-
nantemente inmadura, con edad de 0 años (Fig. 8.25.b y c). 
- Los Cambios de Fase sexual de macho a hembra no siempre conllevan puestas hembra, y 
cuando se producen es en un porcentaje muy bajo y tiempo después de producirse el cambio 
de fase. 
- Cuando el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está ralentizado, en cualquier 
grado, después de un pico de hembras puras surgen Intersexuales macho-hembra, debido a 
que la nueva fase sexual macho alcanza a la hembra y tarda en sobrepasarla (Fig. 8.20.b). 
- Hay dos periodos destacados de Reposo- Restauración, uno mayor a finales de julio y agos-
to, y otro menor en otoño-invierno. Estos dos periodos no están separados del todo, ya que 
entre ellos hay pequeños porcentajes de RR (Fig. 8.20.a) 
- Estos dos periodos de RR marcan las dos épocas desfavorables para Ostrea edulis, defini-
dos por las condiciones ambientales de escasa luz y temperatura, en el caso del invierno y 
por las condiciones de alta temperatura y baja disponibilidad de alimento en verano (Fig. 
8.20.a). 
- La funcionalidad predominante parece estar más vinculada a la edad del animal que a las 


























































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































- Los Cambios de Fase sexual de macho a hembra, con la puesta de la fase macho, hacen 
visible la fase sexual hembra no funcional que estaba madurando en la clase sexual Inter-
sexual macho (Fig. 8.20.b). 
- Los Cambios de Fase sexual de macho a hembra hacen visible una fase hembra predomi-
nantemente inmadura, con edad de 0 años (Fig. 8.25.b y c). 
- Los Cambios de Fase sexual de macho a hembra no siempre conllevan puestas hembra, y 
cuando se producen es en un porcentaje muy bajo y tiempo después de producirse el cambio 
de fase. 
- Cuando el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está ralentizado, en cualquier 
grado, después de un pico de hembras puras surgen Intersexuales macho-hembra, debido a 
que la nueva fase sexual macho alcanza a la hembra y tarda en sobrepasarla (Fig. 8.20.b). 
- Hay dos periodos destacados de Reposo- Restauración, uno mayor a finales de julio y agos-
to, y otro menor en otoño-invierno. Estos dos periodos no están separados del todo, ya que 
entre ellos hay pequeños porcentajes de RR (Fig. 8.20.a) 
- Estos dos periodos de RR marcan las dos épocas desfavorables para Ostrea edulis, defini-
dos por las condiciones ambientales de escasa luz y temperatura, en el caso del invierno y 
por las condiciones de alta temperatura y baja disponibilidad de alimento en verano (Fig. 
8.20.a). 
- La funcionalidad predominante parece estar más vinculada a la edad del animal que a las 













































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Otoño (12 Noviembre – 10 Diciembre) 
Al inicio del experimento, los animales, están totalmente desarrollados y predomina la funcionali-
dad macho (Fig. 8.28.a), constituida únicamente por la clase sexual Intersexual macho (Fig. 8.28.b). 
Sin embargo, con la puesta macho, los Intersexuales macho pasan a Cambio de fase sexual  de ma-
cho a hembra, lo que hace que los Intersexuales desciendan y aumenten las Hembras puras, las cua-
les no están maduras (Fig. 8.29), con lo que la fase sexual macho se desarrolla lentamente y alcanza 
a la fase hembra, surgiendo un pico de Intersexuales macho-hembra. 
Hay un pico de un 20% de individuos que tras la puesta macho entran en reposo (Fig. 8.28.a). 
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Fig. 8.29. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la población 07 durante 
el otoño. 
 
Invierno (29 Diciembre – 9 Marzo) 
En invierno, hay dos picos de reposo-restauración, es decir, individuos que cesan su desarrollo ga-
metogénico. La predominancia de la funcionalidad macho y hembra se alternan durante toda la es-
tación. Cada vez que esta alternancia ocurre se produce un incremento de los Intersexuales macho 
hembra (Fig. 8.28.a) 
El porcentaje de Hembras puras continúan en aumento, como consecuencia de los Cambios de fase 
de macho a hembra del otoño (Fig. 8.28.b). A continuación, si surgen las nuevas series gametogé-
nicas macho y desaparecen las Hembras puras, las Hembras puras con la fase hembra más madura 
darán lugar a los Intersexuales hembra (Fig. 8.30.a) (Fig. 6.20, sin llegar a puesta), ya que la fase 
macho no sobrepasa a la hembra; y en aquellas que tengan la fase hembra menos madura, la fase 
macho sobrepasará a la hembra, dando lugar a los Intersexuales macho (Fig. 8.30.b) (Fig. 6.21). 
Los cambios de funcionalidad vienen marcados por un pico de Intersexuales macho-hembra, ya que 
la fase no funcional, al desarrollarse lentamente, primero alcanza a la fase funcional en grado de 
desarrollo, y luego la supera, pasando a ser funcional (Fig. 8.28). 
Hay que destacar también que respecto a la población 08, la presencia de Intersexuales hembra es 
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Fig. 8.30. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales hembra de la población 07 
durante el invierno. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales macho de la 
población 07 durante el invierno. 
 
Con las puestas macho de finales del invierno (Fig. 8.11.a) surgen Cambios de Fase sexual de ma-
cho a hembra, en los cuales, la fase sexual hembra está madura (Fig. 8.31.a), y dará Hembras puras 
maduras que entrarán en puesta a finales de invierno y principios de primavera (Fig. 8.31.b). 
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Fig. 8.31. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de la clase sexual Cambio de fase sexual de 
macho a hembra de la población 07 durante el invierno y principio de primavera. b. Grado de desarrollo de 
las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la población 07 durante el invierno. 
 
Primavera (24 Marzo – 15 Junio) 
Predomina la funcionalidad macho en toda la estación, aunque la hembra está presente en un im-
portante porcentaje (Fig. 8.28.a) 
A principios de la primavera, con la puesta macho, surge un importante pico de Cambio de fase 
sexual de macho a hembra, con la fase sexual hembra madura (Fig. 8.32.a), lo que origina un pico 
de Hembras puras maduras que ponen (Fig. 8.32.b). 
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cho a hembra, lo que hace que los Intersexuales desciendan y aumenten las Hembras puras, las cua-
les no están maduras (Fig. 8.29), con lo que la fase sexual macho se desarrolla lentamente y alcanza 
a la fase hembra, surgiendo un pico de Intersexuales macho-hembra. 
Hay un pico de un 20% de individuos que tras la puesta macho entran en reposo (Fig. 8.28.a). 
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Fig. 8.29. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la población 07 durante 
el otoño. 
 
Invierno (29 Diciembre – 9 Marzo) 
En invierno, hay dos picos de reposo-restauración, es decir, individuos que cesan su desarrollo ga-
metogénico. La predominancia de la funcionalidad macho y hembra se alternan durante toda la es-
tación. Cada vez que esta alternancia ocurre se produce un incremento de los Intersexuales macho 
hembra (Fig. 8.28.a) 
El porcentaje de Hembras puras continúan en aumento, como consecuencia de los Cambios de fase 
de macho a hembra del otoño (Fig. 8.28.b). A continuación, si surgen las nuevas series gametogé-
nicas macho y desaparecen las Hembras puras, las Hembras puras con la fase hembra más madura 
darán lugar a los Intersexuales hembra (Fig. 8.30.a) (Fig. 6.20, sin llegar a puesta), ya que la fase 
macho no sobrepasa a la hembra; y en aquellas que tengan la fase hembra menos madura, la fase 
macho sobrepasará a la hembra, dando lugar a los Intersexuales macho (Fig. 8.30.b) (Fig. 6.21). 
Los cambios de funcionalidad vienen marcados por un pico de Intersexuales macho-hembra, ya que 
la fase no funcional, al desarrollarse lentamente, primero alcanza a la fase funcional en grado de 
desarrollo, y luego la supera, pasando a ser funcional (Fig. 8.28). 
Hay que destacar también que respecto a la población 08, la presencia de Intersexuales hembra es 
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Fig. 8.30. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales hembra de la población 07 
durante el invierno. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales macho de la 
población 07 durante el invierno. 
 
Con las puestas macho de finales del invierno (Fig. 8.11.a) surgen Cambios de Fase sexual de ma-
cho a hembra, en los cuales, la fase sexual hembra está madura (Fig. 8.31.a), y dará Hembras puras 
maduras que entrarán en puesta a finales de invierno y principios de primavera (Fig. 8.31.b). 
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Fig. 8.31. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de la clase sexual Cambio de fase sexual de 
macho a hembra de la población 07 durante el invierno y principio de primavera. b. Grado de desarrollo de 
las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la población 07 durante el invierno. 
 
Primavera (24 Marzo – 15 Junio) 
Predomina la funcionalidad macho en toda la estación, aunque la hembra está presente en un im-
portante porcentaje (Fig. 8.28.a) 
A principios de la primavera, con la puesta macho, surge un importante pico de Cambio de fase 
sexual de macho a hembra, con la fase sexual hembra madura (Fig. 8.32.a), lo que origina un pico 
de Hembras puras maduras que ponen (Fig. 8.32.b). 
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Fig. 8.32. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de la clase sexual Cambio de fase sexual de 
macho a hembra de la población 07 durante la primavera. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hem-
bra de las Hembras puras de la población 07 durante la primavera. 
 
Sin embargo, el desarrollo de la nueva fase sexual macho se acelera cada vez más a medida que 
avanza la estación, con lo que dejan de observarse los picos de hembras puras, y, a continuación de 
los Cambios de fase de macho a hembra, se observa un incremento de los Intersexuales hembra 
(Fig. 8.28.b), que en la primera mitad de la estación no fluctúan porque aparecen, como resultado de 
los Cambios de fase sexual de macho y hembra, y desaparecen a causa de las puestas hembra (Fig. 
8.33), a la misma velocidad. 
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Fig. 8.33. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales hembra de la población 07 
durante la primavera. 
 
El pico de Cambio de fase sexual del 18 de mayo, pasa directamente a Intersexual hembra, por de-
sarrollo de la fase sexual macho (Fig. 8.28.b), lo que indica que la nueva fase macho surge a gran 
velocidad, pero el animal pone, como hembra, el 1 de junio (Fig. 8.33). Es decir, completa el mode-
lo de evolución de clases sexuales que inició en invierno (Fig. 6.20).  
 32 
Ciclo natural 
En los casos en que la fase hembra está menos desarrollada, la fase macho la sobrepasa y se incre-
mentan los Intersexuales macho. 
En la segunda mitad de la estación, con los Cambios de fase sexual, vuelven a surgir los Inter-
sexuales macho-hembra, donde la fase macho alcanza a la hembra (Fig. 8.28.a). Pueden darse dos 
casos, que la fase hembra esté inmadura, la fase macho surja y la alcance, o que la fase hembra esté 
madura y que el macho la alcance al madurar más rápidamente. 
La funcionalidad macho es dominante durante toda la estación, aunque la hembra llegue a puestas; 
esto se debe a que la generación de nuevas series gametogénicas macho está más estimulada que en 
las estaciones anteriores, con lo que, posteriormente a las puestas macho, aunque sean de Cambio 
de fase de macho a hembra, la fase macho nueva surge rápidamente, con lo que no da tiempo a que 
el pico de hembras puras sea visible, sino que este es menor y en su lugar se incrementan los ma-
chos y las Intersexuales hembra (Fig. 8.28.a y b) 
 
Verano (28 Junio – 22 Septiembre) 
En la primera mitad de la estación predomina la funcionalidad macho, sin embargo a mediados del 
verano surgen los Reposo-restauración y la funcionalidad hembra se hace predominante. Al final de 
la estación la proporción de Reposo-restauración y la funcionalidad hembra se reducen en beneficio 
de la funcionalidad macho (Fig. 8.28.a) 
Después de un pico inicial de Cambios de fase sexual, pasan a predominar, claramente, los Inter-
sexuales, tanto macho como hembra (Fig. 8.28.b); esto es debido a que, igual que ocurría en la pri-
mavera, el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está estimulado, con lo que las puestas 
macho las realizan los Intersexuales macho, con la puesta macho ya es visible la nueva fase macho 
en desarrollo, y las hembras puras resultantes de los Cambios de fase sexual de macho a hembra, 
darán Intersexuales macho, cuando la fase hembra esté inmadura e Intersexuales hembra cuando la 
fase hembra esté madura (Fig. 8.34). 
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Fig. 8.32. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de la clase sexual Cambio de fase sexual de 
macho a hembra de la población 07 durante la primavera. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hem-
bra de las Hembras puras de la población 07 durante la primavera. 
 
Sin embargo, el desarrollo de la nueva fase sexual macho se acelera cada vez más a medida que 
avanza la estación, con lo que dejan de observarse los picos de hembras puras, y, a continuación de 
los Cambios de fase de macho a hembra, se observa un incremento de los Intersexuales hembra 
(Fig. 8.28.b), que en la primera mitad de la estación no fluctúan porque aparecen, como resultado de 
los Cambios de fase sexual de macho y hembra, y desaparecen a causa de las puestas hembra (Fig. 
8.33), a la misma velocidad. 
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Fig. 8.33. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales hembra de la población 07 
durante la primavera. 
 
El pico de Cambio de fase sexual del 18 de mayo, pasa directamente a Intersexual hembra, por de-
sarrollo de la fase sexual macho (Fig. 8.28.b), lo que indica que la nueva fase macho surge a gran 
velocidad, pero el animal pone, como hembra, el 1 de junio (Fig. 8.33). Es decir, completa el mode-
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sexuales, tanto macho como hembra (Fig. 8.28.b); esto es debido a que, igual que ocurría en la pri-
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macho las realizan los Intersexuales macho, con la puesta macho ya es visible la nueva fase macho 
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Fig. 8.34. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la población 07 du-
rante el verano. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Intersexuales hembra de la pobla-
ción 07 durante el verano. c. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales macho de 
la población 07 durante el verano. 
 
Esto ocurre en la primera mitad del verano, sin embargo, a partir del 23 de julio, con las puestas, las 
ostras empiezan a entrar en Reposo- restauración, la funcionalidad macho desciende progresiva-
mente y la hembra se hace predominante, en forma de Hembras puras (Fig. 8.28.b). Esto es debido, 
como ya ocurría en la población 08, a pesar de que las condiciones ambientales de luz y temperatura 
son favorables, la disponibilidad de alimento es escasa, con lo que la población de ostras reduce su 
desarrollo gonadal, e incluso lo frena, al entrar en reposo- restauración (Fig. 8.28.a). 
No se generan nuevas series gametogénicas, con lo que, los individuos, tanto machos como hem-
bras funcionales, al poner entran en reposo, y los que no alcanzan la puesta, quedan frenados hasta 
que las condiciones de alimento son favorables. De este modo, los machos, al tener un desarrollo 
más rápido, entran en una mayor proporción en reposo, mientras que las hembras que no alcanzaron 
la puesta se hacen más visibles (Fig. 8.28.a) 
En septiembre se reinicia el desarrollo, la fase sexual macho frenada continúan su desarrollo y pone, 
y las hembras continúan su maduración. Al volver a ser favorables las condiciones, la fase macho 
vuelve a adelantar a la hembra y la funcionalidad macho se hace predominante de nuevo (Fig. 
8.28.a), en forma de Intersexuales macho (Fig. 8.28.b). Los animales van saliendo del reposo pro-
gresivamente. 
 
Otoño (5 Octubre – 16 Diciembre) 
A principios de la estación la funcionalidad macho vuelve a predominar claramente, sin embargo, a 
finales lo hace la hembra; este cambio de predominancia viene marcado por un pico de Intersexua-
les macho-hembra (Fig. 8.28.a). 
Hay un cierto porcentaje de individuos en Reposo- restauración, son los que, en los meses de julio- 
agosto detienen su desarrollo antes de llegar a puesta; al reiniciar el desarrollo ponen y entran en 
reposo (Fig. 8.28.a). 
El reinicio del desarrollo a finales del verano genera un pico de Intersexuales macho. Con las pues-
tas macho, los Intersexuales macho pasan a Cambio de fase sexual de macho a hembra, surgiendo 
un pico grande de esta clase sexual, seguido de un pico grande de hembras puras. Esto hace que la 
funcionalidad hembra sea predominante (Fig. 8.28.b). 
 34 
Ciclo natural 
En el pico de Cambio de fase sexual de macho a hembra, hay un pequeño porcentaje de individuos 
con la fase hembra inmadura (Fig. 8.35.a); en estos individuos, al surgir la fase sexual macho so-
brepasa a la hembra y se generan Intersexuales macho (Fig. 8.35.c). Sin embargo, hay un impor-
tante porcentaje  de individuos con la fase hembra más desarrollada (Fig. 8.35.a); en este caso pue-
den ocurrir dos cosas, que la nueva fase macho no se desarrolle, generándose Hembras puras que 
maduran y ponen (Fig. 8.35.b) o que surja la nueva fase macho, apareciendo Intersexuales hembra, 
en las que la fase hembra madura y pone (Fig. 8.35.d).  
 













5-oct 14-oct 3-nov 17-nov 1-dic 16-dic
23 24 25 26 27 28
Ovg Ovp OvV Ovptv P�

























23 24 25 26 27 28
Ovg Ovp OvV Ovptv P�
 
a b


























Ovg Ovp OvV Ovptv P�
 













5-oct 14-oct 3-nov 17-nov 1-dic 16-dic
23 24 25 26 27 28
Ovg Ovp OvV Ovptv P �
 
c d
Fig. 8.35. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de la clase sexual Cambio de fase sexual de 
macho a hembra de la población 07 durante el otoño. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de 
las Hembras puras de la población 07 durante el otoño. c. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra 
de los Intersexuales macho de la población 07 durante el otoño. D. Grado de desarrollo de las fases sexuales 
hembra de los Intersexuales hembra de la población 07 durante el otoño. 
 
Invierno (28 Diciembre – 12 Enero) 
Con la última puesta hembra del otoño (Fig. 8.35.b) la funcionalidad hembra baja y sube la macho, 
equilibrándose ambas (Fig. 8.28.a). Sin embargo, los machos maduros entran en puesta (Fig. 8.15.a) 
como Cambio de Fase sexual de macho a hembra, lo que provoca un pico de hembras puras (Fig. 
8.28.b)y el descenso de la funcionalidad macho a favor de la hembra (Fig. 8.28.a). 
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Fig. 8.34. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la población 07 du-
rante el verano. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Intersexuales hembra de la pobla-
ción 07 durante el verano. c. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de los Intersexuales macho de 
la población 07 durante el verano. 
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No se generan nuevas series gametogénicas, con lo que, los individuos, tanto machos como hem-
bras funcionales, al poner entran en reposo, y los que no alcanzan la puesta, quedan frenados hasta 
que las condiciones de alimento son favorables. De este modo, los machos, al tener un desarrollo 
más rápido, entran en una mayor proporción en reposo, mientras que las hembras que no alcanzaron 
la puesta se hacen más visibles (Fig. 8.28.a) 
En septiembre se reinicia el desarrollo, la fase sexual macho frenada continúan su desarrollo y pone, 
y las hembras continúan su maduración. Al volver a ser favorables las condiciones, la fase macho 
vuelve a adelantar a la hembra y la funcionalidad macho se hace predominante de nuevo (Fig. 
8.28.a), en forma de Intersexuales macho (Fig. 8.28.b). Los animales van saliendo del reposo pro-
gresivamente. 
 
Otoño (5 Octubre – 16 Diciembre) 
A principios de la estación la funcionalidad macho vuelve a predominar claramente, sin embargo, a 
finales lo hace la hembra; este cambio de predominancia viene marcado por un pico de Intersexua-
les macho-hembra (Fig. 8.28.a). 
Hay un cierto porcentaje de individuos en Reposo- restauración, son los que, en los meses de julio- 
agosto detienen su desarrollo antes de llegar a puesta; al reiniciar el desarrollo ponen y entran en 
reposo (Fig. 8.28.a). 
El reinicio del desarrollo a finales del verano genera un pico de Intersexuales macho. Con las pues-
tas macho, los Intersexuales macho pasan a Cambio de fase sexual de macho a hembra, surgiendo 
un pico grande de esta clase sexual, seguido de un pico grande de hembras puras. Esto hace que la 
funcionalidad hembra sea predominante (Fig. 8.28.b). 
 34 
Ciclo natural 
En el pico de Cambio de fase sexual de macho a hembra, hay un pequeño porcentaje de individuos 
con la fase hembra inmadura (Fig. 8.35.a); en estos individuos, al surgir la fase sexual macho so-
brepasa a la hembra y se generan Intersexuales macho (Fig. 8.35.c). Sin embargo, hay un impor-
tante porcentaje  de individuos con la fase hembra más desarrollada (Fig. 8.35.a); en este caso pue-
den ocurrir dos cosas, que la nueva fase macho no se desarrolle, generándose Hembras puras que 
maduran y ponen (Fig. 8.35.b) o que surja la nueva fase macho, apareciendo Intersexuales hembra, 
en las que la fase hembra madura y pone (Fig. 8.35.d).  
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Fig. 8.35. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de la clase sexual Cambio de fase sexual de 
macho a hembra de la población 07 durante el otoño. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de 
las Hembras puras de la población 07 durante el otoño. c. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra 
de los Intersexuales macho de la población 07 durante el otoño. D. Grado de desarrollo de las fases sexuales 
hembra de los Intersexuales hembra de la población 07 durante el otoño. 
 
Invierno (28 Diciembre – 12 Enero) 
Con la última puesta hembra del otoño (Fig. 8.35.b) la funcionalidad hembra baja y sube la macho, 
equilibrándose ambas (Fig. 8.28.a). Sin embargo, los machos maduros entran en puesta (Fig. 8.15.a) 
como Cambio de Fase sexual de macho a hembra, lo que provoca un pico de hembras puras (Fig. 
8.28.b)y el descenso de la funcionalidad macho a favor de la hembra (Fig. 8.28.a). 
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Capítulo 8 
Continúa habiendo un cierto porcentaje de individuos en Reposo- restauración al inicio de la esta-
ción (Fig. 8.28.a). 
 
8.2.2.1 Resumen de los resultados de la evolución de las funcionalidades sexuales y las clases 
sexuales de la población 07 en el medio natural 
 
Clases sexuales Puestas 
Meses 
Sexo funcional 
predominante Predominantes Presentes 
Nuevas 
SG    
Otoño Macho ligera-mente 
IS�/ CFS���, 
�, RR IS�� - ~- - 











~- + + 
Verano Hembra / RR 
IS�, IS� 
� 
CFS��� + / - + / - + / - 
Otoño Macho / Hem-bra 
IS�, CFS���/ 
�, IS� 
RR - ~+ + 





- ~- - 
Fig. 8.36. Tabla resumen de la estacionalidad de las funcionalidades sexuales (sexo) y las clases sexuales de 
la población 07 en el medio natural. RR: Reposo-Restauración; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase 
sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho 
hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra; SG: Series Gametogénicas; -: 
ralentizada; +: favorecida; ~: moderada; ~-: moderadamente ralentizada; ~+: moderadamente favorecida. 
 
Estacionalidad de la población 07 (Fig. 8.36): 
En el año 1 las dos funcionalidades están equilibradas y la predominancia se alterna mediante las 
puestas. 
- Los Cambios de Fase sexual de macho a hembra hacen visible la fase sexual hembra no 
funcional que estaba madurando en la clase sexual Intersexual macho. 




- Los Cambios de Fase sexual de macho a hembra conllevan puestas hembra en los meses 
favorables para la puesta hembra; estos son a finales del invierno, primavera, primera mitad 
del verano y otoño. 
- En los meses donde la puesta hembra no es favorable, segunda mitad de diciembre, enero, 
febrero, finales de julio y agosto, aunque la hembra, que surge de los Cambios de fase de 
macho a hembra, esté madura, no pone. 
- Los Cambios de funcionalidad vienen marcados por un pico de Intersexuales macho-hem-
bra, que será más o menos visible según la velocidad de desarrollo de las fases sexuales. 
- Hay dos periodos destacados de Reposo- Restauración, uno mayor a finales de julio y agos-
to, y otro menor a finales de otoño e invierno. Estos dos periodos no están separados del to-
do, ya que entre ellos hay pequeños porcentajes de RR. 
- Estos dos periodos de RR marcan las dos épocas desfavorables para Ostrea edulis, defini-
dos por las condiciones ambientales de escasa luz y temperatura, en el caso del invierno y 
por las condiciones de alta temperatura y baja disponibilidad de alimento en verano. 
 
8.2.3 Población Junio 09 
Partimos de individuos predominantemente sin desarrollo gonadal, es decir, Indeterminados. 
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Fig. 8.37. a. Evolución del sexo (funcionalidad sexual) de la población 09 a lo largo del experimento. b. Evo-
lución de las clases sexuales de la población 08 a lo largo del experimento. F�: Funcionalidad sexual macho; 
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Capítulo 8 
Continúa habiendo un cierto porcentaje de individuos en Reposo- restauración al inicio de la esta-
ción (Fig. 8.28.a). 
 
8.2.2.1 Resumen de los resultados de la evolución de las funcionalidades sexuales y las clases 
sexuales de la población 07 en el medio natural 
 
Clases sexuales Puestas 
Meses 
Sexo funcional 
predominante Predominantes Presentes 
Nuevas 
SG    
Otoño Macho ligera-mente 
IS�/ CFS���, 
�, RR IS�� - ~- - 











~- + + 
Verano Hembra / RR 
IS�, IS� 
� 
CFS��� + / - + / - + / - 
Otoño Macho / Hem-bra 
IS�, CFS���/ 
�, IS� 
RR - ~+ + 





- ~- - 
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macho a hembra, esté madura, no pone. 
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do, ya que entre ellos hay pequeños porcentajes de RR. 
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dos por las condiciones ambientales de escasa luz y temperatura, en el caso del invierno y 
por las condiciones de alta temperatura y baja disponibilidad de alimento en verano. 
 
8.2.3 Población Junio 09 
Partimos de individuos predominantemente sin desarrollo gonadal, es decir, Indeterminados. 
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Fig. 8.37. a. Evolución del sexo (funcionalidad sexual) de la población 09 a lo largo del experimento. b. Evo-
lución de las clases sexuales de la población 08 a lo largo del experimento. F�: Funcionalidad sexual macho; 
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Capítulo 8 
F�: Funcionalidad sexual hembra; IS��: Intersexualidad macho hembra; I: Indeterminado; �: Clase sexual 
macho puro; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Inter-
sexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase 
sexual de macho a hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de hembra a macho. 
Otoño (14 Octubre – 28 Diciembre) 
Partimos de una población mayoritariamente indeterminada con un pequeño porcentaje de hembras 
funcionales (Fig. 8.37.a), compuestas por Hembras puras e Intersexuales hembra (Fig.8.37.b). 
A continuación se van a desarrollar lentamente ambas fases sexuales, se incrementa la funcionali-
dad macho y la hembra y se reducen los Indefinidos (Fig. 8.37.a).  
A partir del 2 de noviembre, la fase sexual macho adelanta a la hembra, pasando la funcionalidad 
macho a predominante. A medida que la fase macho se desarrolla, las Hembras puras desaparecen 
para convertirse en Intersexuales macho (Fig. 8.37.b), ya que su fase sexual es muy inmadura, y es 
fácilmente sobrepasada por la macho (Fig. 8.38). 
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Fig. 8.38. Grado de desarrollo de la fase sexual hembra de la clase sexual Hembra pura. Las fases sexuales 
hembra de las Hembras puras de la población 09 están detenidas en la vitelogénesis durante el otoño. 
 
Con las puestas macho (Fig. 8.17.a) , los Intersexuales macho pasan a Cambio de Fase sexual de 
macho a hembras. De los Cambios de fase surgen Hembras puras e Intersexuales hembra (Fig. 
8.37.b), señal de que el desarrollo de la nueva fase macho no está del todo ralentizada. 
 
Invierno (12 Enero – 14 marzo) 
A principios de invierno surge un pico de Indeterminados que se mantienen durante toda la estación 
(Fig. 8.37.a); esto puede ser debido, por un lado, a que la reducción total de Indeterminados del 30 
de noviembre sea ficticia, o que los animales que desarrollaron una fase sexual y pusieron quedan 
inactivos temporalmente, o una conjunción de ambas opciones. De todas maneras este porcentaje de 
Indeterminados que se extienden por toda la estación indica el lento desarrollo de nuevas series ga-
metogénicas. 
Por otro lado, hay picos alternativos de funcionalidad macho y funcionalidad hembra, predomi-
nando siempre la macho, coincidiendo los picos de funcionalidad hembra con las puestas macho 
(Fig. 8.17.a), y los de macho con el sobrepaso de la fase macho a la hembra. 
 38 
Ciclo natural 
A continuación de las puestas macho, surge un pico de Intersexuales macho-hembra inmaduros, 
donde la fase macho se desarrolla lentamente y alcanza a la hembra ralentizada en su primer etapa 
de desarrollo (Fig. 8.37.b) 
El 4 de febrero hay un pico de machos puros maduros (Fig. 8.37.b), es decir, que al entrar en puesta 
darán Indeterminados, ya que no hay ninguna fase sexual inmadura a la espera. No se considera 
Reposo-restauración porque el periodo de inactividad es muy corto, no se incrementan las reservas 
y no se considera que estos animales completasen un ciclo reproductor completo; sin embargo coin-
cide con el período de Reposo-restauración de los animales de más edad. Esto remarca la evidencia 
de la lenta generación y desarrollo de nuevas series gametogénicas. 
El 16 de febrero surgen Hembras puras maduras (Fig. 8.39.a); sin embargo, surge la fase macho, las 
Hembras puras pasan a Intersexuales hembra y no hay puesta. Esto indica que la puesta hembra está 
inhibida por algún factor ambiental, posiblemente la temperatura del mar que es aproximadamente 
de 14ºC. 
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Fig. 8.39. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la población 09 du-
rante el invierno. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Intersexuales hembra de la po-

















F�: Funcionalidad sexual hembra; IS��: Intersexualidad macho hembra; I: Indeterminado; �: Clase sexual 
macho puro; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Inter-
sexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase 
sexual de macho a hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de hembra a macho. 
Otoño (14 Octubre – 28 Diciembre) 
Partimos de una población mayoritariamente indeterminada con un pequeño porcentaje de hembras 
funcionales (Fig. 8.37.a), compuestas por Hembras puras e Intersexuales hembra (Fig.8.37.b). 
A continuación se van a desarrollar lentamente ambas fases sexuales, se incrementa la funcionali-
dad macho y la hembra y se reducen los Indefinidos (Fig. 8.37.a).  
A partir del 2 de noviembre, la fase sexual macho adelanta a la hembra, pasando la funcionalidad 
macho a predominante. A medida que la fase macho se desarrolla, las Hembras puras desaparecen 
para convertirse en Intersexuales macho (Fig. 8.37.b), ya que su fase sexual es muy inmadura, y es 
fácilmente sobrepasada por la macho (Fig. 8.38). 
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Fig. 8.38. Grado de desarrollo de la fase sexual hembra de la clase sexual Hembra pura. Las fases sexuales 
hembra de las Hembras puras de la población 09 están detenidas en la vitelogénesis durante el otoño. 
 
Con las puestas macho (Fig. 8.17.a) , los Intersexuales macho pasan a Cambio de Fase sexual de 
macho a hembras. De los Cambios de fase surgen Hembras puras e Intersexuales hembra (Fig. 
8.37.b), señal de que el desarrollo de la nueva fase macho no está del todo ralentizada. 
 
Invierno (12 Enero – 14 marzo) 
A principios de invierno surge un pico de Indeterminados que se mantienen durante toda la estación 
(Fig. 8.37.a); esto puede ser debido, por un lado, a que la reducción total de Indeterminados del 30 
de noviembre sea ficticia, o que los animales que desarrollaron una fase sexual y pusieron quedan 
inactivos temporalmente, o una conjunción de ambas opciones. De todas maneras este porcentaje de 
Indeterminados que se extienden por toda la estación indica el lento desarrollo de nuevas series ga-
metogénicas. 
Por otro lado, hay picos alternativos de funcionalidad macho y funcionalidad hembra, predomi-
nando siempre la macho, coincidiendo los picos de funcionalidad hembra con las puestas macho 
(Fig. 8.17.a), y los de macho con el sobrepaso de la fase macho a la hembra. 
 38 
Ciclo natural 
A continuación de las puestas macho, surge un pico de Intersexuales macho-hembra inmaduros, 
donde la fase macho se desarrolla lentamente y alcanza a la hembra ralentizada en su primer etapa 
de desarrollo (Fig. 8.37.b) 
El 4 de febrero hay un pico de machos puros maduros (Fig. 8.37.b), es decir, que al entrar en puesta 
darán Indeterminados, ya que no hay ninguna fase sexual inmadura a la espera. No se considera 
Reposo-restauración porque el periodo de inactividad es muy corto, no se incrementan las reservas 
y no se considera que estos animales completasen un ciclo reproductor completo; sin embargo coin-
cide con el período de Reposo-restauración de los animales de más edad. Esto remarca la evidencia 
de la lenta generación y desarrollo de nuevas series gametogénicas. 
El 16 de febrero surgen Hembras puras maduras (Fig. 8.39.a); sin embargo, surge la fase macho, las 
Hembras puras pasan a Intersexuales hembra y no hay puesta. Esto indica que la puesta hembra está 
inhibida por algún factor ambiental, posiblemente la temperatura del mar que es aproximadamente 
de 14ºC. 
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Fig. 8.39. a. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Hembras puras de la población 09 du-
rante el invierno. b. Grado de desarrollo de las fases sexuales hembra de las Intersexuales hembra de la po-


















8.2.3.1 Resumen de los resultados de la evolución de las funcionalidades sexuales y las clases 
sexuales de la población 09 en el medio natural 
 
Clases sexuales Puestas 
Meses 
Sexo funcional 
predominante Predominantes Presentes 
Nuevas 
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Fig. 8.40. Tabla resumen de las funcionalidades y las clases sexuales de la población 09 en el medio natural. 
�: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; 
IS��: Clase sexual Intersexual macho hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a 
hembra; SG: Series Gametogénicas; -: ralentizada; +: favorecida; ~: moderada; ~-: moderadamente ralenti-
zada; ~+: moderadamente favorecida. 
 
Estacionalidad de la población 09 (Fig. 8.40): 
- Al inicio del desarrollo predomina la funcionalidad macho. 
- Los Cambios de Fase sexual de macho a hembra hacen visible la fase sexual hembra no 
funcional que estaba madurando lentamente en la clase sexual Intersexual macho. 
- Los Cambios de Fase sexual de macho a hembra no conllevan puestas hembra, ya que la 
hembra, al inicio está inmadura, y a mediados de febrero, cuando hay un pequeño porcen-
taje de hembras maduras, no se producen puestas. 
- Después del pico de Cambios de fase sexual de macho a hembra, surge uno de Intersexuales 
macho-hembra inmaduros, debido a que la nueva fase sexual macho alcanza a la hembra. 
- El desarrollo de nuevas series gametogénicas, tanto macho como hembra está ralentiza-
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hembra, al inicio está inmadura, y a mediados de febrero, cuando hay un pequeño porcen-
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Discusión          Capítulo 8
8.3 Discusión 
La población de Ostrea edulis fijada en el mes de julio del 2009, 0 años, comienza su desarrollo 
gonadal en otoño del mismo año (Fig. 8.42.b). El 14 de octubre, el 90% de la población es Indefi-
nida, y a partir de octubre, con aproximadamente 4 meses, se empezarán a desarrollar las fases 
sexuales de ambos sexos, a mayor o menor velocidad según las condiciones. 
 
















































































































Fig. 8.42. Evolución de los Indeterminados de las poblaciones 08 (a) y 09 (b), ambos con 0 años de edad, 
durante el estudio. 
 
En la figura 8.42, se representan los Indeterminados de las dos poblaciones de 0 años, correspon-
dientes al año de fijación 08 y 09 respectivamente. Lo primero que observamos es que hay un des-
fase entre los Indeterminados de la población 09 y los de la población 08, esto se puede explicar 
con las diferentes condiciones ambientales de los dos años (08 y 09), las cuales, fueron más riguro-
sas, y por lo tanto más desfavorables al desarrollo de las fases sexuales de ambos sexos, en el año 
2009. Esto provoca un retraso en la desaparición de los Indeterminados, o inicio del desarrollo ga-
metogénico, respecto al año 2008, e incluso, que, animales que ya iniciaran su desarrollo, vuelvan al 
estado de Indeterminación. 
De esto se deduce que los factores ambientales juegan un papel muy importante en el inicio del de-
sarrollo de la primera gónada. 
Por otro lado, O. edulis, independientemente de la edad, tiene dos períodos de Reposo- Restaura-
ción, uno en invierno, con condiciones ambientales desfavorables de temperatura baja y fotope-
riodo corto, y otro en verano, por altas temperaturas y escasez de alimento, siendo el de verano el 
de más relevancia (Fig. 8.43). Durante este periodo todos los animales detienen su desarrollo, entren 
o no en Reposo. Las ostras que se encuentran en maduración se frenan totalmente, y cuando las 
condiciones desfavorables, de alta temperatura y escasez de alimento, remiten, retoman la madura-
ción y ponen, entrando en Reposo en la segunda época desfavorable, es decir, en invierno.  
En ocasiones se pueden ver animales en puesta macho durante el periodo de reposo del verano, pero 



























































































































































Otoño Invierno Primavera Verano Otoño Invierno
 
Fig. 8.43. Porcentaje de individuos de la población 08 y 07 que están en Reposo-restauración. 
 
El verano en el Mediterráneo se caracteriza por altas temperaturas, pero sobretodo escasa disponi-
bilidad de alimento. El gran pico de reposo del verano coincide con estas condiciones, lo que in-
dica que la disponibilidad de alimento y las altas temperaturas son los factores limitantes del 
desarrollo gametogénico de Ostrea edulis, en el Mediterráneo, y será lo que determine el principal 
periodo de reposo.  
Hay ejemplos en bibliografía en los cuales el alimento es el principal limitante en la reproduc-
ción. Delgado y Pérez (2005), acondicionaron Ruditapes decussatus (almeja fina) a una temperatura 
favorable de 18º C, aportaron tres calidades de alimento y vieron que la cantidad de alimento dispo-
nible no afecta al desarrollo gonadal de estas especies, pero que modificaba algunas características 
de la gametogénesis; detectaron que el porcentaje de individuos maduros se incrementaba con la 
disponibilidad de alimento y que la limitación nutricional durante el desarrollo gonadal parecía pro-
vocar una falta de renovación de las capas germinales, que aseguran la recuperación gonadal des-
pués de la emisión total o parcial de los gametos. 
También hay experimentos que demuestran que las temperaturas altas tienen un efecto negativo 
en la gametogénesis.  
La Ostrea edulis de Maine presenta procesos de reabsorción de la gónada, indicativo de inicios de 
reposo, por altas temperaturas (Loosanoff, 1962). 
Respecto al pico de Reposo-restauración del invierno, parece que las condiciones de baja tempera-
tura y fotoperiodo corto también son limitantes del desarrollo gametogénico, pero en menor grado. 
Esto es debido a que las temperaturas del mar Mediterráneo en invierno no son muy bajas, respecto 
a otras localizaciones, con lo que las condiciones no son tan desfavorables.  
En el siguiente capítulo, Capítulo 9. Acondicionamientos, se sometió a una muestra de la población 
de ostras procedentes del medio natural a condiciones desfavorables de luz y temperatura para estu-
diar el efecto que estas tenían sobre la proporción de Indeterminados y de Reposo-Restauración. 
En general se puede decir que el ciclo reproductor de la Ostrea edulis va desde inicios de otoño, 
cuando se retoma la actividad gametogénica, hasta verano (finales de julio y agosto), cuando la 
mayoría de los animales entran en Reposo- restauración (Fig. 8.45). Sin embargo, la sincronización 
de la población no es total, ya que no toda entra en Reposo al mismo tiempo; esta ligera desincroni-
zación es lo que permite puestas durante todo el año, en el caso de los machos, y durante todo el pe-
riodo favorable en las hembras (Fig. 8.44). 
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8.3 Discusión 
La población de Ostrea edulis fijada en el mes de julio del 2009, 0 años, comienza su desarrollo 
gonadal en otoño del mismo año (Fig. 8.42.b). El 14 de octubre, el 90% de la población es Indefi-
nida, y a partir de octubre, con aproximadamente 4 meses, se empezarán a desarrollar las fases 
sexuales de ambos sexos, a mayor o menor velocidad según las condiciones. 
 
















































































































Fig. 8.42. Evolución de los Indeterminados de las poblaciones 08 (a) y 09 (b), ambos con 0 años de edad, 
durante el estudio. 
 
En la figura 8.42, se representan los Indeterminados de las dos poblaciones de 0 años, correspon-
dientes al año de fijación 08 y 09 respectivamente. Lo primero que observamos es que hay un des-
fase entre los Indeterminados de la población 09 y los de la población 08, esto se puede explicar 
con las diferentes condiciones ambientales de los dos años (08 y 09), las cuales, fueron más riguro-
sas, y por lo tanto más desfavorables al desarrollo de las fases sexuales de ambos sexos, en el año 
2009. Esto provoca un retraso en la desaparición de los Indeterminados, o inicio del desarrollo ga-
metogénico, respecto al año 2008, e incluso, que, animales que ya iniciaran su desarrollo, vuelvan al 
estado de Indeterminación. 
De esto se deduce que los factores ambientales juegan un papel muy importante en el inicio del de-
sarrollo de la primera gónada. 
Por otro lado, O. edulis, independientemente de la edad, tiene dos períodos de Reposo- Restaura-
ción, uno en invierno, con condiciones ambientales desfavorables de temperatura baja y fotope-
riodo corto, y otro en verano, por altas temperaturas y escasez de alimento, siendo el de verano el 
de más relevancia (Fig. 8.43). Durante este periodo todos los animales detienen su desarrollo, entren 
o no en Reposo. Las ostras que se encuentran en maduración se frenan totalmente, y cuando las 
condiciones desfavorables, de alta temperatura y escasez de alimento, remiten, retoman la madura-
ción y ponen, entrando en Reposo en la segunda época desfavorable, es decir, en invierno.  
En ocasiones se pueden ver animales en puesta macho durante el periodo de reposo del verano, pero 
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Fig. 8.43. Porcentaje de individuos de la población 08 y 07 que están en Reposo-restauración. 
 
El verano en el Mediterráneo se caracteriza por altas temperaturas, pero sobretodo escasa disponi-
bilidad de alimento. El gran pico de reposo del verano coincide con estas condiciones, lo que in-
dica que la disponibilidad de alimento y las altas temperaturas son los factores limitantes del 
desarrollo gametogénico de Ostrea edulis, en el Mediterráneo, y será lo que determine el principal 
periodo de reposo.  
Hay ejemplos en bibliografía en los cuales el alimento es el principal limitante en la reproduc-
ción. Delgado y Pérez (2005), acondicionaron Ruditapes decussatus (almeja fina) a una temperatura 
favorable de 18º C, aportaron tres calidades de alimento y vieron que la cantidad de alimento dispo-
nible no afecta al desarrollo gonadal de estas especies, pero que modificaba algunas características 
de la gametogénesis; detectaron que el porcentaje de individuos maduros se incrementaba con la 
disponibilidad de alimento y que la limitación nutricional durante el desarrollo gonadal parecía pro-
vocar una falta de renovación de las capas germinales, que aseguran la recuperación gonadal des-
pués de la emisión total o parcial de los gametos. 
También hay experimentos que demuestran que las temperaturas altas tienen un efecto negativo 
en la gametogénesis.  
La Ostrea edulis de Maine presenta procesos de reabsorción de la gónada, indicativo de inicios de 
reposo, por altas temperaturas (Loosanoff, 1962). 
Respecto al pico de Reposo-restauración del invierno, parece que las condiciones de baja tempera-
tura y fotoperiodo corto también son limitantes del desarrollo gametogénico, pero en menor grado. 
Esto es debido a que las temperaturas del mar Mediterráneo en invierno no son muy bajas, respecto 
a otras localizaciones, con lo que las condiciones no son tan desfavorables.  
En el siguiente capítulo, Capítulo 9. Acondicionamientos, se sometió a una muestra de la población 
de ostras procedentes del medio natural a condiciones desfavorables de luz y temperatura para estu-
diar el efecto que estas tenían sobre la proporción de Indeterminados y de Reposo-Restauración. 
En general se puede decir que el ciclo reproductor de la Ostrea edulis va desde inicios de otoño, 
cuando se retoma la actividad gametogénica, hasta verano (finales de julio y agosto), cuando la 
mayoría de los animales entran en Reposo- restauración (Fig. 8.45). Sin embargo, la sincronización 
de la población no es total, ya que no toda entra en Reposo al mismo tiempo; esta ligera desincroni-
zación es lo que permite puestas durante todo el año, en el caso de los machos, y durante todo el pe-
riodo favorable en las hembras (Fig. 8.44). 
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Fig. 8.44. Evolución de los individuos en estado de Reposo-Restauración de las poblaciones 07 y 08 durante 
el estudio. 
 
Durante el ciclo reproductor, las fases sexuales, independientemente de la edad, sufren una estacio-
nalidad, más o menos marcada, es decir, su velocidad de desarrollo varía en las distintas estaciones: 
 
Verano 
 Otoño Invierno Primavera 
Junio-Julio Julio-Agosto 
Puestas 
macho      
Puestas 




dación de la 
Gametogénesis 
Gametogénesis 
/ Reposo Gametogénesis Gametogénesis Reposo 
Velocidad 
de desarro-
llo de las 
SG 
~ - ~+ + 0 
Fig. 8.45. Tabla resumen del ciclo reproductor de Ostrea edulis en el medio natural. Color rosa: presencia de 
puestas hembra; Color azul: presencia de puestas macho; Color gris: estado de reposo-restauración; SG: Se-
ries Gametogénicas; ~: Velocidad de desarrollo de la fase moderada -: Fase ralentizada; ~+: Fase moderada-




Ciclo natural            Discusión 
- Finales de Verano: Inactividad gametogénica, el hecho de que el desarrollo de las fases 
sexuales se detenga a finales de julio y agosto marca el final e inicio de un ciclo reproductor, y 
corresponderá al Reposo. 
- Otoño: En septiembre se reinicia el desarrollo gametogénico; esto también ocurre en otras 
especies como O. virginica (Galtsoff, 1938). En otoño ambas fases están ligeramente ralenti-
zadas. Los individuos de clase 0 años de edad, poblaciones 08 y 09, desarrollan su primera 
gónada durante el primer otoño de vida. 
- Invierno: El desarrollo gonadal se ralentiza por las condiciones ambientales desfavorables, 
baja temperatura y fotoperiodo corto. Los animales que detuvieron su desarrollo gonadal antes 
de la puesta y no entraron en reposo en verano, ponen y entran en Reposo. 
- Primavera e inicios de verano: Máximo desarrollo gametogénico, ambas fases sexuales se 
desarrollan más rápidamente debido a las condiciones ambientales favorables, temperatura al-
ta y fotoperiodo largo. 
 
Como la estacionalidad está marcada principalmente por la temperatura del agua y el fotope-
riodo, se deduce que los factores combinados de alta temperatura y fotoperiodo largo favorecen el 
desarrollo gonadal (condiciones de primavera y principios de verano), mientras que los factores 
combinados de baja temperatura y fotoperiodo corto lo ralentizan (invierno). 
A su vez, la fase sexual hembra tiene una mayor estacionalidad que la macho; es decir, su velo-
cidad de desarrollo a lo largo de las estaciones coincide con la del macho, sin embargo, mientras 
que las puestas macho se extienden a lo largo de todo el ciclo (Fig. 8.46), las de las hembras se limi-
tan a las condiciones favorables (Fig. 8.45 y 8.47) 
 























































































































































































Fig. 8.46. Estacionalidad de las puestas macho de las tres clases de edad. P: Puestas. 
 
- Otoño: El desarrollo de la fase macho es media, y las puestas macho se liberan a una veloci-
dad media. 
- Invierno: Las condiciones ambientales desfavorables ralentizan el desarrollo gametogénico 
macho, que llega a puesta, pero estas se extienden en el tiempo, es decir, las bolas espermá-
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Fig. 8.44. Evolución de los individuos en estado de Reposo-Restauración de las poblaciones 07 y 08 durante 
el estudio. 
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- Finales de Verano: Inactividad gametogénica, el hecho de que el desarrollo de las fases 
sexuales se detenga a finales de julio y agosto marca el final e inicio de un ciclo reproductor, y 
corresponderá al Reposo. 
- Otoño: En septiembre se reinicia el desarrollo gametogénico; esto también ocurre en otras 
especies como O. virginica (Galtsoff, 1938). En otoño ambas fases están ligeramente ralenti-
zadas. Los individuos de clase 0 años de edad, poblaciones 08 y 09, desarrollan su primera 
gónada durante el primer otoño de vida. 
- Invierno: El desarrollo gonadal se ralentiza por las condiciones ambientales desfavorables, 
baja temperatura y fotoperiodo corto. Los animales que detuvieron su desarrollo gonadal antes 
de la puesta y no entraron en reposo en verano, ponen y entran en Reposo. 
- Primavera e inicios de verano: Máximo desarrollo gametogénico, ambas fases sexuales se 
desarrollan más rápidamente debido a las condiciones ambientales favorables, temperatura al-
ta y fotoperiodo largo. 
 
Como la estacionalidad está marcada principalmente por la temperatura del agua y el fotope-
riodo, se deduce que los factores combinados de alta temperatura y fotoperiodo largo favorecen el 
desarrollo gonadal (condiciones de primavera y principios de verano), mientras que los factores 
combinados de baja temperatura y fotoperiodo corto lo ralentizan (invierno). 
A su vez, la fase sexual hembra tiene una mayor estacionalidad que la macho; es decir, su velo-
cidad de desarrollo a lo largo de las estaciones coincide con la del macho, sin embargo, mientras 
que las puestas macho se extienden a lo largo de todo el ciclo (Fig. 8.46), las de las hembras se limi-
tan a las condiciones favorables (Fig. 8.45 y 8.47) 
 























































































































































































Fig. 8.46. Estacionalidad de las puestas macho de las tres clases de edad. P: Puestas. 
 
- Otoño: El desarrollo de la fase macho es media, y las puestas macho se liberan a una veloci-
dad media. 
- Invierno: Las condiciones ambientales desfavorables ralentizan el desarrollo gametogénico 
macho, que llega a puesta, pero estas se extienden en el tiempo, es decir, las bolas espermá-
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ticas se liberan lentamente. Además la nueva fase sexual macho que surge en esta estación 
se desarrolló tan lentamente que no consigue madurar antes del fin del invierno.  
Se puede afirmar que las puestas macho presentes en invierno son realizadas por individuos 
que llegan a esta estación con una fase macho relativamente desarrollada. 
Hay casi un cese de puestas macho coincidiendo con el periodo de reposo del invierno. 
- Primavera- verano: Las condiciones ambientales favorables aceleran el desarrollo game-
togénico macho, llegando rápidamente a puestas; estas son rápidas, al igual que el desarro-
llo de la nueva fase macho, con lo que un mismo individuo puede llevar a cabo más de 1 ci-
clo gametogénico macho, con sus correspondientes puestas, durante esta estación. 
 
Sin embargo, la fase hembra, independientemente de la edad, sólo realiza puestas desde primavera 
hasta otoño, con excepción de finales de verano (Fig. 8.47). 
 































































































































































Fig. 8.47. Estacionalidad de las puestas hembra de las clases de edad 0 (08) y 1 año (07). P: Puestas. 
 
Si vemos el desarrollo gametogénico de la fase hembra en invierno, vemos que hay individuos con 
ovocitos postvitelogénicos (Fig. 8.48), es decir, maduros, sin embargo, estos no se liberan al medio 
hasta el 9 de marzo. Es decir, en invierno se retienen las puestas hembra, aunque la fase hembra 
esté madura. 












Fig. 8.48. Proporción de Hembras funcionales maduras de las clases de edad 1 año y 0 años durante el otoño 
y el invierno. Ovptv: Ovocitos postvitelogénicos. 
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Esta marcada estacionalidad en las puestas hembra indica que hay uno o más factores ambientales 
limitantes o umbrales. Los factores que determinan la estacionalidad en el mar son principalmente 
la temperatura del agua y el fotoperiodo.  
Si comparamos la estacionalidad de las puestas hembra (Fig. 8.48), con los factores ambientales 
(Fig. 8.49) tenemos lo siguiente: 






























































































Nº de Puestas Horas de luz Tª mar
 
Fig. 8.49. Proporción de puestas hembra de la población 07 según las condiciones de temperatura del mar y 
el fotoperiodo. 
 
Se puede ver que las puestas hembra se inician cuando se incrementa el fotoperiodo y la temperatu-
ra, y cesan cuando se reducen las horas de luz y baja la temperatura. 
Parece ser que la temperatura mínima a la que aparecen las puestas es 16º C, lo que concuerda 
con lo establecido por Orton (1933). En marzo la temperatura media es de, aproximadamente, 15,8º 
C, y la última puesta es en diciembre, y, aunque la temperatura media del mes es de 15º C, la puesta 
aparece a principios de mes, cuando la temperatura aún no descendió por debajo de los 16º C. 
Respecto a las horas de luz, la primera puesta es en marzo, con 7,4 horas de luz, y la última en di-
ciembre, con 4,2 horas de luz. No parece haber una relación directa entre las puestas hembra y las 
horas de luz. 
Parece que lo que determina el periodo de puesta hembra es la temperatura, sin embargo el efecto 
limitante de la temperatura en las puestas hembra se estudiarán más detenidamente en el capítulo 9: 
Acondicionamientos. 
 
En lo que respecta a la edad, esta también afecta al desarrollo de ambas fases sexuales: 
- En invierno las puestas macho se reducen, pero este descenso es más pronunciado en 0 años 
que en 1 año de edad (Fig. 8.46).  
- Las puestas hembra de los individuos de 0 años de edad son mucho más escasas que las pues-
tas hembra de los individuos de 1 año de edad (Fig. 8.47). 
- Si vemos el grado de desarrollo de la fase sexual hembra en ambas clases de edad (Fig. 
8.50), vemos que con 0 años la proporción de fases a nivel de vitelogénesis y de ovocitos post-
vitelogénicos (Fig. 8.50.a) es mucho menor que con 1 año de edad (Fig. 8.50.b).  
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ticas se liberan lentamente. Además la nueva fase sexual macho que surge en esta estación 
se desarrolló tan lentamente que no consigue madurar antes del fin del invierno.  
Se puede afirmar que las puestas macho presentes en invierno son realizadas por individuos 
que llegan a esta estación con una fase macho relativamente desarrollada. 
Hay casi un cese de puestas macho coincidiendo con el periodo de reposo del invierno. 
- Primavera- verano: Las condiciones ambientales favorables aceleran el desarrollo game-
togénico macho, llegando rápidamente a puestas; estas son rápidas, al igual que el desarro-
llo de la nueva fase macho, con lo que un mismo individuo puede llevar a cabo más de 1 ci-
clo gametogénico macho, con sus correspondientes puestas, durante esta estación. 
 
Sin embargo, la fase hembra, independientemente de la edad, sólo realiza puestas desde primavera 
hasta otoño, con excepción de finales de verano (Fig. 8.47). 
 































































































































































Fig. 8.47. Estacionalidad de las puestas hembra de las clases de edad 0 (08) y 1 año (07). P: Puestas. 
 
Si vemos el desarrollo gametogénico de la fase hembra en invierno, vemos que hay individuos con 
ovocitos postvitelogénicos (Fig. 8.48), es decir, maduros, sin embargo, estos no se liberan al medio 
hasta el 9 de marzo. Es decir, en invierno se retienen las puestas hembra, aunque la fase hembra 
esté madura. 












Fig. 8.48. Proporción de Hembras funcionales maduras de las clases de edad 1 año y 0 años durante el otoño 
y el invierno. Ovptv: Ovocitos postvitelogénicos. 
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Esta marcada estacionalidad en las puestas hembra indica que hay uno o más factores ambientales 
limitantes o umbrales. Los factores que determinan la estacionalidad en el mar son principalmente 
la temperatura del agua y el fotoperiodo.  
Si comparamos la estacionalidad de las puestas hembra (Fig. 8.48), con los factores ambientales 
(Fig. 8.49) tenemos lo siguiente: 
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Fig. 8.49. Proporción de puestas hembra de la población 07 según las condiciones de temperatura del mar y 
el fotoperiodo. 
 
Se puede ver que las puestas hembra se inician cuando se incrementa el fotoperiodo y la temperatu-
ra, y cesan cuando se reducen las horas de luz y baja la temperatura. 
Parece ser que la temperatura mínima a la que aparecen las puestas es 16º C, lo que concuerda 
con lo establecido por Orton (1933). En marzo la temperatura media es de, aproximadamente, 15,8º 
C, y la última puesta es en diciembre, y, aunque la temperatura media del mes es de 15º C, la puesta 
aparece a principios de mes, cuando la temperatura aún no descendió por debajo de los 16º C. 
Respecto a las horas de luz, la primera puesta es en marzo, con 7,4 horas de luz, y la última en di-
ciembre, con 4,2 horas de luz. No parece haber una relación directa entre las puestas hembra y las 
horas de luz. 
Parece que lo que determina el periodo de puesta hembra es la temperatura, sin embargo el efecto 
limitante de la temperatura en las puestas hembra se estudiarán más detenidamente en el capítulo 9: 
Acondicionamientos. 
 
En lo que respecta a la edad, esta también afecta al desarrollo de ambas fases sexuales: 
- En invierno las puestas macho se reducen, pero este descenso es más pronunciado en 0 años 
que en 1 año de edad (Fig. 8.46).  
- Las puestas hembra de los individuos de 0 años de edad son mucho más escasas que las pues-
tas hembra de los individuos de 1 año de edad (Fig. 8.47). 
- Si vemos el grado de desarrollo de la fase sexual hembra en ambas clases de edad (Fig. 
8.50), vemos que con 0 años la proporción de fases a nivel de vitelogénesis y de ovocitos post-
vitelogénicos (Fig. 8.50.a) es mucho menor que con 1 año de edad (Fig. 8.50.b).  
 4723
Discusión                                               Capítulo 8 
- Está claro que con 0 años de edad la vitelogénesis está ralentizada internamente. Esto puede 
deberse a una baja capacidad para la síntesis de vitelogenina, la cual se adquiere con la edad, 
como indica Osada et al (2003) para la especie Patinopecten yessoensis.  
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Fig. 8.50. Grado de desarrollo de la fase sexual funcional (funcionalidad) hembra de las Hembras puras en 
las clases poblacionales 08 (a) y 07 (b), con 0 y 1 año de edad. 
 
Respecto a la funcionalidad sexual o sexo de O. edulis, esta tiene una alta relación con la edad de 
los animales (Fig. 8.51). 
En el primer ciclo reproductor, 0 años de edad, la funcionalidad predominante es la macho, la cual 
es la responsable de todas las puestas de esa clase edad (Fig. 8.46), con pequeñas excepciones de 
puesta hembra (Fig. 8.47). Estas puestas hembra del primer ciclo reproductor se dan en muy bajo 
porcentaje, es decir, muy pocas fases hembra consiguen madurar y poner, y las que lo logran gene-
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Fig. 8.51. Esquema del sexo funcional de Ostrea edulis, en el medio natural, a lo largo de las estaciones y a 
distintas edades. Color negro: Indeterminados; Color rosa: funcionalidad hembra; Color azul; funcionalidad 
macho; Color rojo: estado de reposo-restauración (RR). 
 
Si observamos la Fig. 8.51 vemos que la fase hembra puede ser funcional en el primer ciclo repro-
ductivo (0 años de edad); sin embargo está predominantemente inmadura (Fig. 8.50.a).  
La funcionalidad hembra con 0 años de edad se debe a que, con la puesta macho, si no hay un rápi-
do desarrollo de una nueva fase macho, la fase hembra se hace funcional, pero no llega a puesta; 
salvo pequeñas excepciones, es adelantada por la nueva fase macho en desarrollo. Es decir, en el 
primer ciclo reproductor, independientemente de los factores ambientales, el cambio de fase sexual 
de macho a hembra no es efectivo, la hembra, cuando pasa a ser funcional, no pone, simplemente 
se hace visible (Fig. 8.50.a). 
A partir del primer ciclo reproductor (1 y 2 años), la funcionalidad hembra se hace más visible (Fig. 
8.51), pero además la fase hembra funcional está madura y, en condiciones favorables, llega a pues-
ta  (Fig. 8.50.b). Es decir, en condiciones favorables los cambios de funcionalidad de macho a 
hembra son efectivos, ya que la fase hembra pone. 
 Esto indica que Ostrea edulis va adquiriendo capacidad para “ser hembra” con la edad, lo que con-
vierte a la edad en el principal factor determinante de sexo en O. edulis. De este modo, los indi-
viduos de 0 años de edad serán predominantemente machos funcionales, los de 1 año actuarán 
como macho y como hembra, y los de 2 años serán predominantemente hembras (Fig. 8.51) 
Por otro lado, es importante conocer cómo y cuándo se realizan los cambios de funcionalidad. Los 
cambios de funcionalidad ocurren cuando una fase funcional se libera en la puesta, convirtiendo a 
la fase no funcional, que se estaba desarrollando al mismo tiempo, en funcional. 
En el caso de los cambios de funcionalidad de hembra a macho, siempre son efectivos, es decir, 
cuando una fase macho se hace funcional siempre llega a la puesta. Sin embargo, en los cambios de 
funcionalidad de macho a hembra, no siempre son efectivos. En el primer ciclo reproductor (0 
años), la hembra funcional que surge de los cambios de funcionalidad es inmadura (Fig. 8.50.a), 
con lo que no pone, y es sobrepasada por la fase macho, es un caso de cambio de funcionalidad no 
efectiva. A partir del primer ciclo reproductor (1 año ó 2 años), la efectividad de los cambios de 
funcionalidad de macho a hembra dependerá de los factores ambientales; la fase hembra que se 
hace funcional con las puestas macho está madura (Fig. 8.50.b), pero sólo llegará a puesta cuando 
los factores ambientales sean favorables, sino será sobrepasada por la nueva fase macho. 
 
La estacionalidad de las Clases sexuales: 
En relación a esto, aunque aparentemente, lo importante es el sexo de los animales, es decir, la fun-
cionalidad, también hay que destacar las clases sexuales, ya que estas reflejan, tanto la fase funcio-
nal como la no funcional, y nos permite preveer la evolución del sexo antes de que esta ocurra. 
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- Está claro que con 0 años de edad la vitelogénesis está ralentizada internamente. Esto puede 
deberse a una baja capacidad para la síntesis de vitelogenina, la cual se adquiere con la edad, 
como indica Osada et al (2003) para la especie Patinopecten yessoensis.  
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Fig. 8.50. Grado de desarrollo de la fase sexual funcional (funcionalidad) hembra de las Hembras puras en 
las clases poblacionales 08 (a) y 07 (b), con 0 y 1 año de edad. 
 
Respecto a la funcionalidad sexual o sexo de O. edulis, esta tiene una alta relación con la edad de 
los animales (Fig. 8.51). 
En el primer ciclo reproductor, 0 años de edad, la funcionalidad predominante es la macho, la cual 
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Fig. 8.51. Esquema del sexo funcional de Ostrea edulis, en el medio natural, a lo largo de las estaciones y a 
distintas edades. Color negro: Indeterminados; Color rosa: funcionalidad hembra; Color azul; funcionalidad 
macho; Color rojo: estado de reposo-restauración (RR). 
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funcionalidad de macho a hembra dependerá de los factores ambientales; la fase hembra que se 
hace funcional con las puestas macho está madura (Fig. 8.50.b), pero sólo llegará a puesta cuando 
los factores ambientales sean favorables, sino será sobrepasada por la nueva fase macho. 
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En relación a esto, aunque aparentemente, lo importante es el sexo de los animales, es decir, la fun-
cionalidad, también hay que destacar las clases sexuales, ya que estas reflejan, tanto la fase funcio-
nal como la no funcional, y nos permite preveer la evolución del sexo antes de que esta ocurra. 
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Las clases sexuales presentan una cierta estacionalidad (Fig. 8.52), debido a que están determina-
das por el número de fases en desarrollo y su grado de desarrollo; y a su vez, la velocidad de desa-
rrollo de las fases sexuales es estacional (Fig. 8.45). 
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Fig. 8.52. Esquema del sexo funcional y de las clases sexuales de Ostrea edulis, en el medio natural, a lo 
largo de las estaciones y a distintas edades. Color negro: Indeterminados; Color rosa: funcionalidad hembra; 
Color azul; funcionalidad macho; Color rojo: estado de reposo-restauración. I: Indeterminado; �: Clase 
sexual hembra pura; IS�: Clase sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: 
Clase sexual Intersexual macho hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hem-
bra; RR: Reposo-Restauración. 
 
En Primavera, independientemente de la edad, predomina la funcionalidad macho, con las clases 
sexuales Intersexual macho y Cambio de Fase sexual de macho a hembra durante las puestas  
(Fig. 8.52). 
En Verano, independientemente de la edad, predomina la funcionalidad hembra, inicialmente, y 
luego el Reposo- Restauración. En 0 años, las clases sexuales predominantes son Cambio de Fase 
sexual de macho a hembra, inicialmente, y Hembra después, y en 1 año, Intersexual macho e 
Intersexual hembra, inicialmente, y Hembra después (Fig. 8.52). Esta diferencia se debe a que en 
0 años de edad, la fase hembra está ralentizada, con lo que la macho la sobrepasa, y los Intersexua-
les hembra de 1 año de edad son Intersexuales macho en 0 años. Por otro lado, parece, que en 0 
años, el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está más ralentizado que en 1 año, por 
eso a 0 años predominan los Cambios de fase sexual de macho a hembra (en la puesta macho no 
hay una nueva fase macho) y en 1 año Intersexuales macho (en la puesta macho hay una nueva fase 
macho en desarrollo). 
En Otoño, en 0 años, inicialmente predomina la funcionalidad hembra, luego, al desarrollarse la 
fase macho, se equilibran, para, a continuación predominar la funcionalidad macho. En 1 año, 
se alternan las funcionalidades. En 2 años (clase 07), predomina, inicialmente la funcionalidad 
macho y luego la hembra. Las clases sexuales predominantes en 0 años son la Hembra pura y los 
Cambios de Fase sexual de macho hembra, inicialmente, y los Intersexuales macho luego. En 1 
año, predominan los Intersexuales macho, inicialmente, y los Cambios de fase de sexual de ma-
cho a hembra y las Hembras puras después. En 2 años, predominan, inicialmente, los Inter-
sexuales macho y los Cambios de Fase sexual de macho a hembra y las Hembras puras y los 
Intersexuales hembra después (Fig. 8.52). 
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En Invierno, en 0 años predomina la funcionalidad macho, con la clase sexual Intersexual ma-
cho. En 1 año, hay una alternancia de las dos funcionalidades, determinada, inicialmente por las 
puestas macho y luego por las puestas macho y hembra. En un año, no hay ninguna clase sexual 
predominante, sino que están todas presentes. En los 2 años, están las dos funcionalidades equili-
bradas, y luego predomina la hembra. Las clases sexuales predominantes, inicialmente son 
Cambio de Fase sexual de macho a hembra y Hembra y luego Hembra e Intersexual hembra 
(Fig. 8.52). 
 
Si partimos de los Intersexuales macho, al llegar a puesta pueden suceder dos cosas: 
- En condiciones favorables (primavera- verano) la nueva fase sexual macho se desarrolla rápi-
damente y con la puesta macho la clase sexual Intersexual macho se mantiene. 
- En condiciones desfavorables (invierno) la nueva fase sexual macho tarda más en desarrollarse, 
con lo que los Intersexuales macho con la puesta pasan a Cambio de fase sexual. 
 
A continuación de la clase sexual Cambio de Fase sexual de macho a hembra siempre va a surgir 
la clase sexual Hembra pura, y el comportamiento de esta dependerá de las condiciones ambienta-
les: 
- En invierno, es decir, en condiciones desfavorables, la puesta hembra está inhibida, con lo que, 
independientemente del grado de maduración de la Hembra pura, la fase macho surgirá lenta-
mente, alcanzará y superará a la fase hembra, llegando a puesta antes que esta, como Inter-
sexual macho. Aunque puede suceder que lleguen condiciones favorables antes de que el ma-
cho madure, en este caso, la hembra funcional llegaría a puesta en forma de Intersexual hembra. 
- En primavera, verano y otoño, en condiciones favorables se comportará de distinta manera 
según la edad, en 0 años (Fig. 8.53.a), la Hembra pura que surja será inmadura, por lo que la fa-
se macho la alcanzará (IS��) y la superará (IS�), con lo que la Hembra no llegará a puesta. 
Sin embargo, en clase de edad 1  (Fig. 8.53.b) ó 2 años, la Hembra pura estará, generalmente 
madura, con lo que llegará a puesta. Sin embargo, también pueden darse dos situaciones, que 
ponga como Hembra pura, es decir, sin que surja la fase macho, o como Intersexual hembra, 
que surja la fase macho. Que surja o no la nueva fase macho depende de las condiciones am-
bientales y del grado de maduración de la fase hembra. 
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Las clases sexuales presentan una cierta estacionalidad (Fig. 8.52), debido a que están determina-
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Fig. 8.52. Esquema del sexo funcional y de las clases sexuales de Ostrea edulis, en el medio natural, a lo 
largo de las estaciones y a distintas edades. Color negro: Indeterminados; Color rosa: funcionalidad hembra; 
Color azul; funcionalidad macho; Color rojo: estado de reposo-restauración. I: Indeterminado; �: Clase 
sexual hembra pura; IS�: Clase sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: 
Clase sexual Intersexual macho hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hem-
bra; RR: Reposo-Restauración. 
 
En Primavera, independientemente de la edad, predomina la funcionalidad macho, con las clases 
sexuales Intersexual macho y Cambio de Fase sexual de macho a hembra durante las puestas  
(Fig. 8.52). 
En Verano, independientemente de la edad, predomina la funcionalidad hembra, inicialmente, y 
luego el Reposo- Restauración. En 0 años, las clases sexuales predominantes son Cambio de Fase 
sexual de macho a hembra, inicialmente, y Hembra después, y en 1 año, Intersexual macho e 
Intersexual hembra, inicialmente, y Hembra después (Fig. 8.52). Esta diferencia se debe a que en 
0 años de edad, la fase hembra está ralentizada, con lo que la macho la sobrepasa, y los Intersexua-
les hembra de 1 año de edad son Intersexuales macho en 0 años. Por otro lado, parece, que en 0 
años, el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está más ralentizado que en 1 año, por 
eso a 0 años predominan los Cambios de fase sexual de macho a hembra (en la puesta macho no 
hay una nueva fase macho) y en 1 año Intersexuales macho (en la puesta macho hay una nueva fase 
macho en desarrollo). 
En Otoño, en 0 años, inicialmente predomina la funcionalidad hembra, luego, al desarrollarse la 
fase macho, se equilibran, para, a continuación predominar la funcionalidad macho. En 1 año, 
se alternan las funcionalidades. En 2 años (clase 07), predomina, inicialmente la funcionalidad 
macho y luego la hembra. Las clases sexuales predominantes en 0 años son la Hembra pura y los 
Cambios de Fase sexual de macho hembra, inicialmente, y los Intersexuales macho luego. En 1 
año, predominan los Intersexuales macho, inicialmente, y los Cambios de fase de sexual de ma-
cho a hembra y las Hembras puras después. En 2 años, predominan, inicialmente, los Inter-
sexuales macho y los Cambios de Fase sexual de macho a hembra y las Hembras puras y los 
Intersexuales hembra después (Fig. 8.52). 
 50 
Ciclo natural            Discusión 
En Invierno, en 0 años predomina la funcionalidad macho, con la clase sexual Intersexual ma-
cho. En 1 año, hay una alternancia de las dos funcionalidades, determinada, inicialmente por las 
puestas macho y luego por las puestas macho y hembra. En un año, no hay ninguna clase sexual 
predominante, sino que están todas presentes. En los 2 años, están las dos funcionalidades equili-
bradas, y luego predomina la hembra. Las clases sexuales predominantes, inicialmente son 
Cambio de Fase sexual de macho a hembra y Hembra y luego Hembra e Intersexual hembra 
(Fig. 8.52). 
 
Si partimos de los Intersexuales macho, al llegar a puesta pueden suceder dos cosas: 
- En condiciones favorables (primavera- verano) la nueva fase sexual macho se desarrolla rápi-
damente y con la puesta macho la clase sexual Intersexual macho se mantiene. 
- En condiciones desfavorables (invierno) la nueva fase sexual macho tarda más en desarrollarse, 
con lo que los Intersexuales macho con la puesta pasan a Cambio de fase sexual. 
 
A continuación de la clase sexual Cambio de Fase sexual de macho a hembra siempre va a surgir 
la clase sexual Hembra pura, y el comportamiento de esta dependerá de las condiciones ambienta-
les: 
- En invierno, es decir, en condiciones desfavorables, la puesta hembra está inhibida, con lo que, 
independientemente del grado de maduración de la Hembra pura, la fase macho surgirá lenta-
mente, alcanzará y superará a la fase hembra, llegando a puesta antes que esta, como Inter-
sexual macho. Aunque puede suceder que lleguen condiciones favorables antes de que el ma-
cho madure, en este caso, la hembra funcional llegaría a puesta en forma de Intersexual hembra. 
- En primavera, verano y otoño, en condiciones favorables se comportará de distinta manera 
según la edad, en 0 años (Fig. 8.53.a), la Hembra pura que surja será inmadura, por lo que la fa-
se macho la alcanzará (IS��) y la superará (IS�), con lo que la Hembra no llegará a puesta. 
Sin embargo, en clase de edad 1  (Fig. 8.53.b) ó 2 años, la Hembra pura estará, generalmente 
madura, con lo que llegará a puesta. Sin embargo, también pueden darse dos situaciones, que 
ponga como Hembra pura, es decir, sin que surja la fase macho, o como Intersexual hembra, 
que surja la fase macho. Que surja o no la nueva fase macho depende de las condiciones am-
bientales y del grado de maduración de la fase hembra. 
 






















5-oct 14-oct 28-oct 3-nov
Primavera Verano Otoño




Discusión                                               Capítulo 8 














6-abr 21-abr 4-may 19-
may






Ovg Ovp OvV Ovptv P�
 
b 
Fig. 8.53. Grado de desarrollo de la fase sexual hembra de las Hembras puras de las clases de edad 0 años (a) 
y 1 año (b) de edad durante la primavera, verano y otoño. 
 
En invierno, después de un pico de Hembras puras, surge un pico de Intersexuales macho-
hembra (Fig. 8.20b, 8.28b y 8.37b), ya que, aunque las dos fases están ralentizadas por factores 
ambientales, la hembra también lo está intrínsicamente, con lo que la fase macho la alcanza. En 
individuos de 0 años, las fases de los Intersexuales macho-hembra estarán inmaduras, ya que con 
esta edad la fase hembra está en meiosis o vitelogénesis, y la macho la alcanza en este punto. Mien-
tras que en los individuos de 1 año de edad, las fases estarán maduras, ya que la fase hembra estará, 
mayoritariamente en postvitelogénicos o en vitelogénicos tardíos. 
A partir de 1 año de edad se pueden encontrar fases sexuales hembra maduras, ya sean visibles 
(funcionales) o no. Si a estas hembras maduras les aplicamos unas condiciones ambientales fa-
vorables, simulando el inicio del verano, se podrán obtener puestas. 
El desarrollo de la fase hembra está enmascarada, normalmente, por el desarrollo de la fase 
macho; cuanto más favorecido esté el desarrollo de la fase macho mayor será este enmascaramien-
to, y al contrario, cuanto menos favorecido esté el desarrollo de la fase macho, más visible será la 
hembra. 
Independientemente de las condiciones ambientales, la hembra siempre se hará visible después 
de una puesta macho. Una excepción a esto puede ser la primavera de 0 años, ya que el macho 
está favorecido en su desarrollo doblemente, es decir, por las condiciones ambientales y por el lento 
desarrollo intrínseco de la hembra. De esta manera, con la puesta macho ya se está desarrollando 
otra etapa de la fase sexual macho nueva que adelanta rápidamente a la hembra inmadura, sin per-
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Fig. 8.53. Grado de desarrollo de la fase sexual hembra de las Hembras puras de las clases de edad 0 años (a) 
y 1 año (b) de edad durante la primavera, verano y otoño. 
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Como ya se vio en el capítulo 8, el ciclo reproductor de O. edulis en el Mediterráneo es altamente 
dependiente de los factores ambientales.  
La disponibilidad de alimento parece ser el factor limitante del desarrollo gametogénico, ya que, 
a finales de julio y agosto, cuando hay escasez de alimento, se detiene totalmente el desarrollo. Esta 
dependencia de alimento también se vio en otras especies de bivalvos, como Andara trapezia y 
Anomia descripta, que ponen en la época de máxima disponibilidad de alimento (Hadfield and An-
derson, 1988). Cerastoderma edule (berberecho) tiene desarrollo gonadal en invierno si las reservas 
energéticas son suficientes (Navarro y col., 1989). 
Por otro lado, esta especie tiene una alta estacionalidad, más marcada en la fase hembra, que no 
pone en condiciones desfavorables, que en la macho, que pone durante todo el año, pero con distinta 
velocidad de desarrollo.  
Los factores que determinan las estaciones son la temperatura (A. trapecia entra en gametogénesis 
en verano, cuando la temperatura del agua sube (Hadfield and Anderson, 1988)) y el fotoperiodo. 
Pero se desconoce si estos dos factores actúan conjunta o aisladamente, y cómo lo hacen.  
Para determinar el efecto de estos dos factores sobre el desarrollo gonadal se planificaron experi-
mentos que reproducían las condiciones desfavorables de luz y temperatura (invierno), favorables 
de luz y temperatura (primavera) y  mixtas, favorables de luz y desfavorables de temperatura e in-
versa. 
Existen numerosos estudios sobre el efecto de la temperatura sobre el desarrollo del ciclo reproduc-
tor, pero no sobre el efecto del fotoperiodo independiente de la temperatura. Sobre esta base y con 
los resultados del acondicionamiento 1 se elaboraron los acondicionamientos 2 y 3, donde se repro-
dujeron distintas condiciones de luz. 
Todos estos acondicionamientos se llevaron a cabo con dos clases de edad, la de 0 años y la 1 año, 
dada la gran influencia que demostró tener la edad sobre el ciclo reproductor en el medio natural. 
Una parte de los Resultados incluidos en este Capítulo han sido publicados en el trabajo de revisión 
J. Espinosa y Col., 2015. 
Al igual que se hizo en el capítulo anterior, y con el fin de simplificar los pies de figura, los acróni-
mos y símbolos están indicados en la primera figura de cada epígrafe, siendo estos válidos para las 
gráficas que las siguen. 
También recordar, que el eje de ordenadas indica la proporción de individuos en tanto por uno. 
 
9.1. Acondicionamiento 1: Efecto del fotoperiodo, la temperatura y la edad. 
Se combinan los factores de luz, favorable (16 horas de luz) y desfavorable (8 horas de luz) y de 
temperatura (Fig. 3.8), favorable (18º C) y desfavorable (14º C), en dos clases de edad (0 años y 1 
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La disponibilidad de alimento parece ser el factor limitante del desarrollo gametogénico, ya que, 
a finales de julio y agosto, cuando hay escasez de alimento, se detiene totalmente el desarrollo. Esta 
dependencia de alimento también se vio en otras especies de bivalvos, como Andara trapezia y 
Anomia descripta, que ponen en la época de máxima disponibilidad de alimento (Hadfield and An-
derson, 1988). Cerastoderma edule (berberecho) tiene desarrollo gonadal en invierno si las reservas 
energéticas son suficientes (Navarro y col., 1989). 
Por otro lado, esta especie tiene una alta estacionalidad, más marcada en la fase hembra, que no 
pone en condiciones desfavorables, que en la macho, que pone durante todo el año, pero con distinta 
velocidad de desarrollo.  
Los factores que determinan las estaciones son la temperatura (A. trapecia entra en gametogénesis 
en verano, cuando la temperatura del agua sube (Hadfield and Anderson, 1988)) y el fotoperiodo. 
Pero se desconoce si estos dos factores actúan conjunta o aisladamente, y cómo lo hacen.  
Para determinar el efecto de estos dos factores sobre el desarrollo gonadal se planificaron experi-
mentos que reproducían las condiciones desfavorables de luz y temperatura (invierno), favorables 
de luz y temperatura (primavera) y  mixtas, favorables de luz y desfavorables de temperatura e in-
versa. 
Existen numerosos estudios sobre el efecto de la temperatura sobre el desarrollo del ciclo reproduc-
tor, pero no sobre el efecto del fotoperiodo independiente de la temperatura. Sobre esta base y con 
los resultados del acondicionamiento 1 se elaboraron los acondicionamientos 2 y 3, donde se repro-
dujeron distintas condiciones de luz. 
Todos estos acondicionamientos se llevaron a cabo con dos clases de edad, la de 0 años y la 1 año, 
dada la gran influencia que demostró tener la edad sobre el ciclo reproductor en el medio natural. 
Una parte de los Resultados incluidos en este Capítulo han sido publicados en el trabajo de revisión 
J. Espinosa y Col., 2015. 
Al igual que se hizo en el capítulo anterior, y con el fin de simplificar los pies de figura, los acróni-
mos y símbolos están indicados en la primera figura de cada epígrafe, siendo estos válidos para las 
gráficas que las siguen. 
También recordar, que el eje de ordenadas indica la proporción de individuos en tanto por uno. 
 
9.1. Acondicionamiento 1: Efecto del fotoperiodo, la temperatura y la edad. 
Se combinan los factores de luz, favorable (16 horas de luz) y desfavorable (8 horas de luz) y de 
temperatura (Fig. 3.8), favorable (18º C) y desfavorable (14º C), en dos clases de edad (0 años y 1 










Este es el esquema de los acondicionamientos: 
0 años 1 año 
 
Frío Calor Frío Calor
Fotoperiodo corto Fc Cc Fc Cc 
Fotoperiodo largo Fc Cl Fl Cl 
Fig. 9.1. Tabla resumen de los factores aplicados en el primer acondicionamientos. F: frío (aproximadamente 
14ºC); C: calor (aproximadamente 18º C); c: fotoperiodo corto (8 horas de luz); l: fotoperiodo largo (16 horas 
de luz). 
 
A continuación se observó el efecto de estos factores sobre el desarrollo de las fases sexuales (FS) y 
sobre el sexo y clases sexuales, en relación al medio natural. 
 
9.1.1 Efecto del acondicionamiento 1 sobre el desarrollo de las Fases Sexuales 
Las condiciones de Frío y fotoperiodo corto (Fc) reproducen las condiciones desfavorables del in-
vierno, donde, el nivel de actividad gonadal o reproductora es baja.  
En el caso del Mediterráneo, las condiciones de invierno no son muy rigurosas, y los animales no 
detienen completamente su desarrollo. Hay un porcentaje de animales que entran en Reposo- restau-
ración, pero este es menor que el reposo de verano. Sin embargo, en regiones del Norte, como Irlan-
da (Wilson y Simmons, 1985) o Inglaterra (Cole, 1941), donde las condiciones de invierno son más 
rigurosas, muy baja temperatura de agua, pocas horas de luz y escasez de alimento, la actividad re-
productora se reduce a cero, representando el mayor pico de Reposo-restauración de la población de 
Ostrea edulis.  
En este caso, al reproducir las condiciones ambientales del invierno mediterráneo, se espera una re-
ducción del desarrollo, pero sin detenerlo totalmente.  
Las condiciones de Calor y fotoperiodo largo (Cl) reproducen las condiciones favorables de pri-
mavera, con el máximo de actividad gonadal, con lo que,  se espera un incremento del desarrollo 
gametogénico con relación al medio natural. 
Y, por último, en los experimentos de condiciones mixtas (Fl y Cc), se pretende determinar el efec-
to de la luz y la temperatura de manera desacoplada, y en que punto del desarrollo gametogénico 
actúan, si es que lo hacen. 
 
 Población acondicionada y su evolución en el medio Natural  
A continuación se describe el grado de desarrollo de las dos clases de edad en el momento en que 
una muestra se pone a acondicionar (10 de diciembre del 08, Fig. 9.2 y 9.3) y su evolución en el me-
dio natural. De esta forma se podrá comparar el efecto de los acondicionamientos en relación al me-
dio.  
Hay que tener en cuenta que el medio natural está en invierno, con lo que los animales se están des-
arrollando en condiciones desfavorables. 
Ambas clases de edad, 0 años y 1 año, tienen, mayoritariamente, desarrollo gametogénico en el mo-
mento de iniciar el acondicionamiento (Fig. 9.2 y 9.3). 
 4 
Acondicionamientos
- Clase de edad 0 años  
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.2. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en el medio na-
tural durante el primer acondicionamiento. Spg: Espermatogonia; Me: meiosis; Ma: maduración; P�: puesta 
macho; Ovg: Ovogonia, Ovp: Ovocito previtelogénico; OvV: Ovocito vitelogénico; Ovptv: Ovocito postvite-
logénico; P�: Puesta hembra. 
 
En la clase 0 años de edad, en el momento en que los animales se ponen a acondicionar (10-dic-08), 
hay individuos macho funcionales (Fig. 9.2.a) con toda la serie de desarrollo gamético, incluida la 
puesta. A continuación el porcentaje de meiosis se incrementa, en el muestreo siguiente, pasan a 
maduración y, en el último muestreo a puesta. Esto significa que durante el acondicionamiento, en el 
medio natural se completa un ciclo gamético macho. También hay pequeños picos de espermatogo-
nias, lo que indica lenta génesis de nuevas series gametogénicas macho. 
Sin embargo, se parte de una población sin hembras funcionales, y con un 46% de indetermina-
dos. En un primer momento aparece un pequeño porcentaje de hembras funcionales en ovocitos vite-
logénicos, desaparecen y vuelven a aparecer maduras, con ovocitos postvitelogénicos (Fig. 9.2.b). 
Esto indica que la hembras funcionales son muy escasas en el medio natural, tanto que a veces no se 
detectan en los muestreos. 
 
- Clase de edad 1 año 
Fase sexual macho de los machos funcionales 
























3 4 5 6 7 8
Spg Me Ma P�
Fase sexual hembra de las hembras funcionales 




























Ovg Ovp OvV Ovptv P�
 
a b




Este es el esquema de los acondicionamientos: 
0 años 1 año 
 
Frío Calor Frío Calor
Fotoperiodo corto Fc Cc Fc Cc 
Fotoperiodo largo Fc Cl Fl Cl 
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Fig. 9.2. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en el medio na-
tural durante el primer acondicionamiento. Spg: Espermatogonia; Me: meiosis; Ma: maduración; P�: puesta 
macho; Ovg: Ovogonia, Ovp: Ovocito previtelogénico; OvV: Ovocito vitelogénico; Ovptv: Ovocito postvite-
logénico; P�: Puesta hembra. 
 
En la clase 0 años de edad, en el momento en que los animales se ponen a acondicionar (10-dic-08), 
hay individuos macho funcionales (Fig. 9.2.a) con toda la serie de desarrollo gamético, incluida la 
puesta. A continuación el porcentaje de meiosis se incrementa, en el muestreo siguiente, pasan a 
maduración y, en el último muestreo a puesta. Esto significa que durante el acondicionamiento, en el 
medio natural se completa un ciclo gamético macho. También hay pequeños picos de espermatogo-
nias, lo que indica lenta génesis de nuevas series gametogénicas macho. 
Sin embargo, se parte de una población sin hembras funcionales, y con un 46% de indetermina-
dos. En un primer momento aparece un pequeño porcentaje de hembras funcionales en ovocitos vite-
logénicos, desaparecen y vuelven a aparecer maduras, con ovocitos postvitelogénicos (Fig. 9.2.b). 
Esto indica que la hembras funcionales son muy escasas en el medio natural, tanto que a veces no se 
detectan en los muestreos. 
 
- Clase de edad 1 año 
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En la población de un año de edad, partimos de una población donde la fase sexual macho funcio-
nal está predominantemente en maduración, puesta y espermatogonias (Fig. 9.3.a). A continuación 
la maduración se convierte en puesta. Hay aporte regular de espermatogonias que pasan a meiosis, y 
estas lentamente a maduración, lo que permite nuevas puestas. Con lo que, en el medio natural hay 
dos picos de puestas macho durante el tiempo de acondicionamiento, aunque el primero corresponde 
a animales que ya estaban maduros. 
La fase sexual hembra funcional tiene mucha más presencia en la población de un año que el la de 
cero años. Partimos de hembras funcionales en ovocitos previtelogénicos. Parte de ellos pasan a vite-
logénicos y luego, lentamente a postvitelogénicos. Un aporte de ovogonias permite que los previte-
logénicos aumenten lentamente y pasen, también lentamente a vitelogénicos y luego a maduros, 
aunque no hay puesta hembra. 
 
 Condiciones desfavorables (Fc) 
- Clase de edad 0 años  
Fase sexual macho de los machos funcionales 0 
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Fig. 9.4. Grado de desarrollo de las fases sexuales (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones de baja 
temperatura (frío) y fotoperiodo corto. 
 
A los 30 días de acondicionamiento no hay fase sexual macho funcional. La meiosis no empieza a 
ascender hasta los 75 días de acondicionamiento (meiosis ralentizada), no hay aporte de esperma-
togónias hasta los 60 días; y la maduración y puesta son mucho menores. Es decir, respecto al medio 
natural, la fase macho se atrasa en el desarrollo, surge una nueva fase retardada que madura lenta-
mente y el porcentaje de puestas macho es mucho menor que el medio natural. 
En cambio, la fase sexual hembra está aparentemente favorecida, hay un pico inicial de ovogonias 
que se mantienen a lo largo de todo el acondicionamiento y un pico de ovocitos previtelogénicos que 
pasan lentamente a vitelogénicos. También surgen maduros (postvitelogénicos) pero se mantiene así, 
sin que haya puesta.  
En vez de surgir vitelogénicos, como en el medio natural (Fig. 9.2.b), inicialmente hay previtelogé-
nicos (Fig. 9.4.b); asímismo, los ovocitos previtelogénicos pasan muy lentamente a vitelogénicos, lo 
que indica que la vitelogénesis está más ralentizada que en el medio natural.  
Por otro lado, las ovogonias que surgen se acumulan y mantiene durante todo el acondicionamiento 
(Fig. 9.2.b), lo que indica una ralentización de la meiosis. 
 6 
Acondicionamientos
Por último, aunque hay fase hembra madura (Ovptv), no hay puestas (Fig. 9.4.b), lo mismo que ocu-
rre en el medio natural (Fig. 9.4.b); esto indica que la puesta hembra está inhibida, tanto en el medio 
natural como en el acondicionamiento. 
La fase sexual hembra es más visible debido al desarrollo más lento de la fase macho (Fig. 9.4) 
 
- Clase de edad 1 año 
Fase sexual macho de los machos funcionales 
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Fig. 9.5 Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones de 
baja temperatura (frío) y fotoperiodo corto. 
 
En fase sexual macho, el pico de maduración (Fig. 9.5.a) se reduce más lentamente que en medio 
natural (Fig. 9.3.a) y las puestas macho se acumulan, ya que suman los individuos que ya estaban en 
puesta con los que pasan de maduración a puesta. Además, el segundo pico de puesta se corresponde 
a individuos que inician el acondicionamiento en maduración. Todo esto indica que la maduración y 
puesta macho están ralentizados respecto al medio natural. 
A su vez, desaparecen los picos de espermatogonias que se ven en el medio natural (Fig. 9.3.a), lo 
que indica que el desarrollo de nuevas fases sexuales macho está más desfavorecida que en el medio 
natural. Al no aparecer el pico de espermatogonias, la proporción de meiosis también se ve reducida 
y no alcanzan madurez antes del final del acondicionamiento (Fig. 9.5.a). 
Por otro lado, en la fase sexual hembra, los ovocitos previtelogénicos iniciales pasan a vitelogéni-
cos, donde se mantienen, y no es hasta el final del acondicionamiento que empiezan a pasar a postvi-
telogénicos, sin que se produzca puesta. Es decir, la maduración hembra está desfavorecida respecto 
al medio natural, donde aparece madurez (Ovptv) el 12 de enero (Fig. 9.3.b).  
El pico de ovogonias es más tardío (casi un mes) en acondicionamiento (Fig. 9.5.b) que en el medio 
natural (Fig. 9.3.b), lo que indica que el desarrollo de nuevas fases sexuales hembra está ralentizado 
en acondicionamiento.  
Los ovocitos previtelogénicos se mantienen sin pasar a vitelogénicos (Fig. 9.5.b), como ocurre en el 






En la población de un año de edad, partimos de una población donde la fase sexual macho funcio-
nal está predominantemente en maduración, puesta y espermatogonias (Fig. 9.3.a). A continuación 
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Fig. 9.4. Grado de desarrollo de las fases sexuales (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones de baja 
temperatura (frío) y fotoperiodo corto. 
 
A los 30 días de acondicionamiento no hay fase sexual macho funcional. La meiosis no empieza a 
ascender hasta los 75 días de acondicionamiento (meiosis ralentizada), no hay aporte de esperma-
togónias hasta los 60 días; y la maduración y puesta son mucho menores. Es decir, respecto al medio 
natural, la fase macho se atrasa en el desarrollo, surge una nueva fase retardada que madura lenta-
mente y el porcentaje de puestas macho es mucho menor que el medio natural. 
En cambio, la fase sexual hembra está aparentemente favorecida, hay un pico inicial de ovogonias 
que se mantienen a lo largo de todo el acondicionamiento y un pico de ovocitos previtelogénicos que 
pasan lentamente a vitelogénicos. También surgen maduros (postvitelogénicos) pero se mantiene así, 
sin que haya puesta.  
En vez de surgir vitelogénicos, como en el medio natural (Fig. 9.2.b), inicialmente hay previtelogé-
nicos (Fig. 9.4.b); asímismo, los ovocitos previtelogénicos pasan muy lentamente a vitelogénicos, lo 
que indica que la vitelogénesis está más ralentizada que en el medio natural.  
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Fig. 9.5 Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones de 
baja temperatura (frío) y fotoperiodo corto. 
 
En fase sexual macho, el pico de maduración (Fig. 9.5.a) se reduce más lentamente que en medio 
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al medio natural, donde aparece madurez (Ovptv) el 12 de enero (Fig. 9.3.b).  
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Resumen de los efectos del acondicionamiento Frío corto sobre el desarrollo de las fases sexua-
les (FS) a través de sus series gametogénicas (SG), independientemente de la edad 
 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas macho ralentizado, meiosis ralentizada, madura-
ción y puestas ralentizadas. 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas hembra ralentizado, meiosis hembra ralentizada, 
vitelogénesis, maduración y puestas ralentizadas. 
 
Se confirma la teoría de que las condiciones desfavorables del invierno, aunque dispongan de ali-
mento ad libitum, desacelera el desarrollo de las fases sexuales macho y hembra. 
Respecto a la edad, parece que los individuos de 0 años de edad están menos ralentizados que los 
de 1 año. Los machos funcionales de 1 año no son capaces de desarrollar una nueva fase sexual, 
mientras que los de 0 años lo hacen, aunque más lentamente que en el medio natural. En la hembra 
no se ve tan claramente porque en 0 años el menor desarrollo de la fase macho hace más visible a la 
hembra. 
 
 Condiciones favorables (Cl) 
Al igual que al reproducir las condiciones desfavorables del invierno se esperaba una reducción del 
desarrollo gamético, al reproducir las condiciones favorables de la primavera-verano se espera un 
mayor desarrollo.  
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Fase sexual macho de los machos funcionales 0 
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Fig. 9.6. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de alta temperatura (calor) y fotoperiodo largo. 
 
La fase macho, respecto al medio natural (Fig. 9.2.a) la maduración y puesta macho (Fig. 9.6.a) apa-
rece antes. Lo que indica que la maduración y puesta macho están aceleradas. 
El pico de meiosis es menor, sin embargo, y lo es porque pasa más rápidamente a maduración. No se 
observa el pico de espermatogonias del 29 de enero del medio natural (Fig. 9.2.a); sin embargo hay 
un segundo aporte de meiosis, lo que indica que el desarrollo de nuevas fases macho está acelerado 
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en relación al medio natural, al igual que la meiosis. Esta nueva fase que surge es capaz de madurar 
y poner antes del final del acondicionamiento. Se completan dos ciclos gametogénicos macho. 
Sin embargo, la fase sexual hembra parece estar ralentizada, ya que no se observan ovocitos madu-
ros (Fig. 9.6.b); sin embargo, es una falsa apariencia, ya que, al igual que ocurre en el medio natural, 
el número de hembras funcionales, y por lo tanto de fase sexual hembra funcionales es muy reduci-
do, y, en el último muestreo no hay hembras funcionales. 
 
- Clase de edad 1 año 
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.7. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones de 
alta temperatura (calor) y fotoperiodo largo. 
 
En la fase sexual macho, las puestas son más rápidas (Fig. 9.7.a) que en el medio natural (Fig. 
9.3.a). Aparece un pico de meiosis que hace que la maduración no llegue a cero, y a continuación ya 
se observan puestas macho (Fig. 9.7.a). Esto indica que los ciclos gaméticos son tan rápidos que no 
nos da tiempo a observar los picos intermedios. La meiosis está acelerada, al igual que la madura-
ción y las puestas. Se completan 2 ciclos gametogénicos macho. 
Respecto a la fase sexual hembra, los previtelogénicos pasan rápidamente a postvitelogénicos y 
puesta, surgiendo de nuevo vitelogénicos y previtelogénicos (Fig. 9.7.b). Al igual que la SG �, la 
hembra está muy acelerada en su desarrollo, la meiosis hembra está favorecida, ya que surgen nue-
vos previtelogénicos, la vitelogénesis está acelerada, el paso de OvV a maduros, y de estos a puesta 
hembra es más rápido que en el medio natural, donde no se alcanza la puesta (Fig. 9.3.b). Se comple-
ta un ciclo gametogénico hembra con puesta y se inicia otro hasta vitelogénicos. 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Calor largo sobre el desarrollo de las fases 
sexuales (FS) a través de sus series gametogénicas (SG), independientemente de la edad 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas favorecido, meiosis acelerada, maduración y 
puestas aceleradas. Se consigue completar 2 ciclos gaméticos. 
SG �: Meiosis hembra, vitelogéneis, maduración y puestas aceleradas. En el caso de la población de 




Resumen de los efectos del acondicionamiento Frío corto sobre el desarrollo de las fases sexua-
les (FS) a través de sus series gametogénicas (SG), independientemente de la edad 
 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas macho ralentizado, meiosis ralentizada, madura-
ción y puestas ralentizadas. 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas hembra ralentizado, meiosis hembra ralentizada, 
vitelogénesis, maduración y puestas ralentizadas. 
 
Se confirma la teoría de que las condiciones desfavorables del invierno, aunque dispongan de ali-
mento ad libitum, desacelera el desarrollo de las fases sexuales macho y hembra. 
Respecto a la edad, parece que los individuos de 0 años de edad están menos ralentizados que los 
de 1 año. Los machos funcionales de 1 año no son capaces de desarrollar una nueva fase sexual, 
mientras que los de 0 años lo hacen, aunque más lentamente que en el medio natural. En la hembra 
no se ve tan claramente porque en 0 años el menor desarrollo de la fase macho hace más visible a la 
hembra. 
 
 Condiciones favorables (Cl) 
Al igual que al reproducir las condiciones desfavorables del invierno se esperaba una reducción del 
desarrollo gamético, al reproducir las condiciones favorables de la primavera-verano se espera un 
mayor desarrollo.  
 
- Clase de edad 0 años  
Fase sexual macho de los machos funcionales 0 
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Fig. 9.6. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de alta temperatura (calor) y fotoperiodo largo. 
 
La fase macho, respecto al medio natural (Fig. 9.2.a) la maduración y puesta macho (Fig. 9.6.a) apa-
rece antes. Lo que indica que la maduración y puesta macho están aceleradas. 
El pico de meiosis es menor, sin embargo, y lo es porque pasa más rápidamente a maduración. No se 
observa el pico de espermatogonias del 29 de enero del medio natural (Fig. 9.2.a); sin embargo hay 
un segundo aporte de meiosis, lo que indica que el desarrollo de nuevas fases macho está acelerado 
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en relación al medio natural, al igual que la meiosis. Esta nueva fase que surge es capaz de madurar 
y poner antes del final del acondicionamiento. Se completan dos ciclos gametogénicos macho. 
Sin embargo, la fase sexual hembra parece estar ralentizada, ya que no se observan ovocitos madu-
ros (Fig. 9.6.b); sin embargo, es una falsa apariencia, ya que, al igual que ocurre en el medio natural, 
el número de hembras funcionales, y por lo tanto de fase sexual hembra funcionales es muy reduci-
do, y, en el último muestreo no hay hembras funcionales. 
 
- Clase de edad 1 año 
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.7. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones de 
alta temperatura (calor) y fotoperiodo largo. 
 
En la fase sexual macho, las puestas son más rápidas (Fig. 9.7.a) que en el medio natural (Fig. 
9.3.a). Aparece un pico de meiosis que hace que la maduración no llegue a cero, y a continuación ya 
se observan puestas macho (Fig. 9.7.a). Esto indica que los ciclos gaméticos son tan rápidos que no 
nos da tiempo a observar los picos intermedios. La meiosis está acelerada, al igual que la madura-
ción y las puestas. Se completan 2 ciclos gametogénicos macho. 
Respecto a la fase sexual hembra, los previtelogénicos pasan rápidamente a postvitelogénicos y 
puesta, surgiendo de nuevo vitelogénicos y previtelogénicos (Fig. 9.7.b). Al igual que la SG �, la 
hembra está muy acelerada en su desarrollo, la meiosis hembra está favorecida, ya que surgen nue-
vos previtelogénicos, la vitelogénesis está acelerada, el paso de OvV a maduros, y de estos a puesta 
hembra es más rápido que en el medio natural, donde no se alcanza la puesta (Fig. 9.3.b). Se comple-
ta un ciclo gametogénico hembra con puesta y se inicia otro hasta vitelogénicos. 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Calor largo sobre el desarrollo de las fases 
sexuales (FS) a través de sus series gametogénicas (SG), independientemente de la edad 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas favorecido, meiosis acelerada, maduración y 
puestas aceleradas. Se consigue completar 2 ciclos gaméticos. 
SG �: Meiosis hembra, vitelogéneis, maduración y puestas aceleradas. En el caso de la población de 




Al igual que con el frío corto, el calor largo tiene el mismo efecto en la población de 1 año (Fig. 9.7) 
que en la de 0 años (Fig. 9.6); la diferencia está en la fase sexual hembra. Como ya se explicó, el 
primer desarrollo gonadal de Ostrea edulis es preferentemente macho (Fig. 8.20.a). La fase sexual 
hembra está intrínsicamente desfavorecida frente al macho con 0 años de edad, es decir las fases 
sexuales hembra surgen pero se mantienen sin madurar. Esto hace que, al estimular ambas fases con 
calor y luz, el macho aumente su desarrollo (Fig. 9.6.a), mientras que la hembra, de 0 años de edad, 
no, debido al factor edad (Fig. 9.6.b). 
Está claro que el frío (baja temperatura) con fotoperiodo corto desacelera el desarrollo de las fases 
sexuales, y que el calor (alta temperatura) con fotoperiodo largo lo acelera, en los puntos de meio-
sis macho y hembra, vitelogénesis, maduración macho y hembra y puesta macho y hembra.  
Sin embargo desconocemos si este efecto es el resultado conjunto de los dos factores, o si su acción 
es independiente y diferente. 
Para averiguarlo combinamos factores favorables de fotoperiodo (largo) con factores desfavorables 
de temperatura (frío) e inversa. 
  
 Temperatura desfavorable y fotoperiodo favorable (Fl) 
- Clase de edad 0 años  
Fase sexual macho de los machos funcionales 0 
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Fig. 9.8. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de baja temperatura (frío) y fotoperiodo largo. 
 
En la fase macho, el pico de meiosis (Fig. 9.8.a) aparece antes que en el medio natural (Fig. 9.2.a), y 
es mayor; sin embargo la maduración surge más tarde, se acumula y prácticamente no hay puestas. 
Pero tras el escaso porcentaje de puestas macho aparecen nuevamente meiosis (Fig. 9.8.a), lo que 
indica el desarrollo de una nueva fase macho.  
Esto indica que el  proceso está favorecido en la primera mitad del desarrollo, aparición de nuevas 
fases sexuales y meiosis; pero desfavorecido en la segunda mitad, maduración y puesta. Por eso el 
pico de meiosis es más alto y hay acumulación de individuos frenados a la entrada de la maduración. 
Un pequeño porcentaje de la población de machos funcionales consigue completar un ciclo game-
togénico con puesta. 
Respecto a la fase hembra, está enmascarada por la fase macho, es decir, no hay hembras funciona-
les hasta el final del acondicionamiento, donde aparece una puesta y ovogonias (Fig. 9.8.b). No se 
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puede explicar el proceso, ya que no se ve, sin embargo se puede decir que, respecto al medio (Fig. 
9.2.b), al final del acondicionamiento surge una nueva fase sexual hembra, cosa que no ocurría en el 
medio natural y hay puesta, cuando en el medio sólo se alcanza la madurez. 
 
- Clase de edad 1 año 
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.9. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones de 
baja temperatura (frío) y fotoperiodo largo. 
 
Al igual que en la clase de edad 0 años (Fig. 9.8.a), en la clase 1 año (Fig. 9.9.a), en la fase macho, 
aparece un pico de meiosis inicial mayor que el del medio natural. Sin embargo, la maduración es 
más lenta y las puestas son tardías y en menor proporción. Al igual que en 0 años de edad, la primera 
mitad del desarrollo está favorecido, mientras que la segunda mitad está desfavorecido. El efecto 
sobre el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho no es tan claro, ya que los individuos de la 
clase de edad 1 año están predominante maduros o en maduración. 
Un pequeño porcentaje de la población de macho funcional completa un ciclo con puesta. 
La fase hembra, al igual que con 0 años de edad (Fig. 9.8.b), con 1 año de edad (Fig. 9.9.b) está 
enmascarada por la fase macho, y sólo se hace visible con las puestas macho. Al final del acondicio-
namiento se observa el desarrollo de una nueva fase hembra en forma de previtelogénicos, sin em-
bargo no hay puesta de la fase que entra en el acondicionamiento como previtelogénico.  
Parece ser que, al igual que en la fase macho (Fig. 9.9.a), el desarrollo de la primera mitad de la fase 
hembra (Fig. 9.9.b) está favorecido, mientras que la segunda (maduración y puesta) está desfavore-
cido. 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Frío largo sobre el desarrollo de las fases sexua-
les (FS) a través de sus series gametogénicas (SG), independientemente de la edad 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas favorecido, Meiosis acelerada, Maduración y 
Puestas desaceleradas. Un bajo porcentaje de la población completa 1 ciclo gametogénico. 
SG �: Se puede decir poco, ya que la fase hembra está enmascarada por un mayor desarrollo de la 
fase macho.  
El desarrollo de nuevas series gametogénicas está favorecido, al igual que la meiosis (en 0 años 
de edad se observa un pico de ovogonias (Fig. 9.8)). La maduración está desfavorecida. 
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Al igual que con el frío corto, el calor largo tiene el mismo efecto en la población de 1 año (Fig. 9.7) 
que en la de 0 años (Fig. 9.6); la diferencia está en la fase sexual hembra. Como ya se explicó, el 
primer desarrollo gonadal de Ostrea edulis es preferentemente macho (Fig. 8.20.a). La fase sexual 
hembra está intrínsicamente desfavorecida frente al macho con 0 años de edad, es decir las fases 
sexuales hembra surgen pero se mantienen sin madurar. Esto hace que, al estimular ambas fases con 
calor y luz, el macho aumente su desarrollo (Fig. 9.6.a), mientras que la hembra, de 0 años de edad, 
no, debido al factor edad (Fig. 9.6.b). 
Está claro que el frío (baja temperatura) con fotoperiodo corto desacelera el desarrollo de las fases 
sexuales, y que el calor (alta temperatura) con fotoperiodo largo lo acelera, en los puntos de meio-
sis macho y hembra, vitelogénesis, maduración macho y hembra y puesta macho y hembra.  
Sin embargo desconocemos si este efecto es el resultado conjunto de los dos factores, o si su acción 
es independiente y diferente. 
Para averiguarlo combinamos factores favorables de fotoperiodo (largo) con factores desfavorables 
de temperatura (frío) e inversa. 
  
 Temperatura desfavorable y fotoperiodo favorable (Fl) 
- Clase de edad 0 años  
Fase sexual macho de los machos funcionales 0 
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Fig. 9.8. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de baja temperatura (frío) y fotoperiodo largo. 
 
En la fase macho, el pico de meiosis (Fig. 9.8.a) aparece antes que en el medio natural (Fig. 9.2.a), y 
es mayor; sin embargo la maduración surge más tarde, se acumula y prácticamente no hay puestas. 
Pero tras el escaso porcentaje de puestas macho aparecen nuevamente meiosis (Fig. 9.8.a), lo que 
indica el desarrollo de una nueva fase macho.  
Esto indica que el  proceso está favorecido en la primera mitad del desarrollo, aparición de nuevas 
fases sexuales y meiosis; pero desfavorecido en la segunda mitad, maduración y puesta. Por eso el 
pico de meiosis es más alto y hay acumulación de individuos frenados a la entrada de la maduración. 
Un pequeño porcentaje de la población de machos funcionales consigue completar un ciclo game-
togénico con puesta. 
Respecto a la fase hembra, está enmascarada por la fase macho, es decir, no hay hembras funciona-
les hasta el final del acondicionamiento, donde aparece una puesta y ovogonias (Fig. 9.8.b). No se 
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puede explicar el proceso, ya que no se ve, sin embargo se puede decir que, respecto al medio (Fig. 
9.2.b), al final del acondicionamiento surge una nueva fase sexual hembra, cosa que no ocurría en el 
medio natural y hay puesta, cuando en el medio sólo se alcanza la madurez. 
 
- Clase de edad 1 año 
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.9. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones de 
baja temperatura (frío) y fotoperiodo largo. 
 
Al igual que en la clase de edad 0 años (Fig. 9.8.a), en la clase 1 año (Fig. 9.9.a), en la fase macho, 
aparece un pico de meiosis inicial mayor que el del medio natural. Sin embargo, la maduración es 
más lenta y las puestas son tardías y en menor proporción. Al igual que en 0 años de edad, la primera 
mitad del desarrollo está favorecido, mientras que la segunda mitad está desfavorecido. El efecto 
sobre el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho no es tan claro, ya que los individuos de la 
clase de edad 1 año están predominante maduros o en maduración. 
Un pequeño porcentaje de la población de macho funcional completa un ciclo con puesta. 
La fase hembra, al igual que con 0 años de edad (Fig. 9.8.b), con 1 año de edad (Fig. 9.9.b) está 
enmascarada por la fase macho, y sólo se hace visible con las puestas macho. Al final del acondicio-
namiento se observa el desarrollo de una nueva fase hembra en forma de previtelogénicos, sin em-
bargo no hay puesta de la fase que entra en el acondicionamiento como previtelogénico.  
Parece ser que, al igual que en la fase macho (Fig. 9.9.a), el desarrollo de la primera mitad de la fase 
hembra (Fig. 9.9.b) está favorecido, mientras que la segunda (maduración y puesta) está desfavore-
cido. 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Frío largo sobre el desarrollo de las fases sexua-
les (FS) a través de sus series gametogénicas (SG), independientemente de la edad 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas favorecido, Meiosis acelerada, Maduración y 
Puestas desaceleradas. Un bajo porcentaje de la población completa 1 ciclo gametogénico. 
SG �: Se puede decir poco, ya que la fase hembra está enmascarada por un mayor desarrollo de la 
fase macho.  
El desarrollo de nuevas series gametogénicas está favorecido, al igual que la meiosis (en 0 años 
de edad se observa un pico de ovogonias (Fig. 9.8)). La maduración está desfavorecida. 
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  Temperatura favorable y fotoperiodo desfavorable (Cc) 
- Clase de edad 0 años  
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.10. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de alta temperatura (calor) y fotoperiodo corto. 
 
En la fase sexual macho, el pico de maduración y puestas (Fig. 9.10.a) aparece antes que en el me-
dio natural (Fig. 9.2.a). La proporción de meiosis es mucho menor que en el medio natural, ya que 
pasan rápidamente a maduración. Al final del acondicionamiento surge un pico de meiosis (Fig. 
9.10.a) equivalente al del medio natural (Fig. 9.2.a). Es decir, no hay diferencia en la primera mitad 
del desarrollo, pero la segunda está favorecida en el acondicionamiento. 
La fase sexual hembra (Fig. 9.10.b) es más visible que en el medio natural (Fig. 9.2.b). Los vite-
logénicos surgen más tarde y se acumulan. Surgen ovogonias que se mantiene sin pasar a previte-
logénicos. La madurez surge pronto, pero no hay puesta.  
 
- Clase de edad 1 año 
En este caso se contabilizaron los individuos parasitados, ya que eran todas Hembras puras, y en 
caso de eliminarlas se distorsionarían los resultados. 
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.11. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones 
de alta temperatura (calor) y fotoperiodo corto. 
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En la fase sexual macho, la madurez y las puestas son tan rápidas que a los 30 días ya no se recogen 
(Fig. 9.11.a.). Por una vez, a los 30 días es la hembra la que enmascara al macho, ya que, tras las 
puestas macho, el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho es muy lento. Las meiosis se 
acumulan, aunque, cuando pasan progresivamente a maduración, esta es rápida y aparecen puestas. 
La primera mitad de desarrollo de la fase está ralentizada y la segunda favorecida, lo que permite 
que haya otra puesta macho al final del acondicionamiento (Fig. 9.11.a). 
La fase sexual hembra está ralentizada respecto al medio natural (Fig. 9.3.b), las ovogonias se acu-
mulan en vez de entrar en meiosis, hay una menor proporción de meiosis que en el medio natural y 
se mantienen en vez de entrar en vitelogénesis y la vitelogénesis se acumula en vez de madurar. 
La fase sexual hembra está ralentizada en la primera mitad de su desarrollo (meiosis y vitelogénesis). 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Calor corto sobre el desarrollo de las fases 
sexuales (FS) a través de sus series gametogénicas (SG), independientemente de la edad 
SG �: Aparición de nuevas series gametogénicas macho desfavorecida, maduración y puestas acele-
radas. Un porcentaje de la población completa 1 ciclo gametogénico. 
SG �: Meiosis ralentizada y vitelogénesis retardada. 
 
Las dos clases de edad se comportan del mismo modo, lo único que las diferencia es su grado de 
desarrollo al inicio del acondicionamiento. El desarrollo de nuevas series gametogénicas, las 
meiosis y la vitelogénesis están ralentizadas, mientras que la maduración y puesta están acelera-
das.  
 
9.1.1.1 Resumen de los efectos del acondicionamiento 1 sobre el desarrollo de las Fases Sexua-
les: 
Si representamos en una tabla los efectos, en rasgos generales, de los factores ambientales, obtene-
mos lo siguiente (Fig. 9.12): 
  Frío corto Calor largo Frío largo Calor corto 
Me  - + + - 
Maduración - + - + SG  
Puestas  - + - + 
 
Me  - +  - 
Vitelogénesis - + + - 
Maduración - +   
SG � 
Puesta  - +   
Fig. 9.12. Tabla resumen de los efectos del primer acondicionamiento. SG: Serie Gametogénica; : Macho; 
�: Hembra; Me: Meiosis; -: Efecto negativo o ralentizador; +: Efecto positivo o estimulador. 
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  Temperatura favorable y fotoperiodo desfavorable (Cc) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.10. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de alta temperatura (calor) y fotoperiodo corto. 
 
En la fase sexual macho, el pico de maduración y puestas (Fig. 9.10.a) aparece antes que en el me-
dio natural (Fig. 9.2.a). La proporción de meiosis es mucho menor que en el medio natural, ya que 
pasan rápidamente a maduración. Al final del acondicionamiento surge un pico de meiosis (Fig. 
9.10.a) equivalente al del medio natural (Fig. 9.2.a). Es decir, no hay diferencia en la primera mitad 
del desarrollo, pero la segunda está favorecida en el acondicionamiento. 
La fase sexual hembra (Fig. 9.10.b) es más visible que en el medio natural (Fig. 9.2.b). Los vite-
logénicos surgen más tarde y se acumulan. Surgen ovogonias que se mantiene sin pasar a previte-
logénicos. La madurez surge pronto, pero no hay puesta.  
 
- Clase de edad 1 año 
En este caso se contabilizaron los individuos parasitados, ya que eran todas Hembras puras, y en 
caso de eliminarlas se distorsionarían los resultados. 
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Fig. 9.11. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones 
de alta temperatura (calor) y fotoperiodo corto. 
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En la fase sexual macho, la madurez y las puestas son tan rápidas que a los 30 días ya no se recogen 
(Fig. 9.11.a.). Por una vez, a los 30 días es la hembra la que enmascara al macho, ya que, tras las 
puestas macho, el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho es muy lento. Las meiosis se 
acumulan, aunque, cuando pasan progresivamente a maduración, esta es rápida y aparecen puestas. 
La primera mitad de desarrollo de la fase está ralentizada y la segunda favorecida, lo que permite 
que haya otra puesta macho al final del acondicionamiento (Fig. 9.11.a). 
La fase sexual hembra está ralentizada respecto al medio natural (Fig. 9.3.b), las ovogonias se acu-
mulan en vez de entrar en meiosis, hay una menor proporción de meiosis que en el medio natural y 
se mantienen en vez de entrar en vitelogénesis y la vitelogénesis se acumula en vez de madurar. 
La fase sexual hembra está ralentizada en la primera mitad de su desarrollo (meiosis y vitelogénesis). 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Calor corto sobre el desarrollo de las fases 
sexuales (FS) a través de sus series gametogénicas (SG), independientemente de la edad 
SG �: Aparición de nuevas series gametogénicas macho desfavorecida, maduración y puestas acele-
radas. Un porcentaje de la población completa 1 ciclo gametogénico. 
SG �: Meiosis ralentizada y vitelogénesis retardada. 
 
Las dos clases de edad se comportan del mismo modo, lo único que las diferencia es su grado de 
desarrollo al inicio del acondicionamiento. El desarrollo de nuevas series gametogénicas, las 
meiosis y la vitelogénesis están ralentizadas, mientras que la maduración y puesta están acelera-
das.  
 
9.1.1.1 Resumen de los efectos del acondicionamiento 1 sobre el desarrollo de las Fases Sexua-
les: 
Si representamos en una tabla los efectos, en rasgos generales, de los factores ambientales, obtene-
mos lo siguiente (Fig. 9.12): 
  Frío corto Calor largo Frío largo Calor corto 
Me  - + + - 
Maduración - + - + SG  
Puestas  - + - + 
 
Me  - +  - 
Vitelogénesis - + + - 
Maduración - +   
SG � 
Puesta  - +   
Fig. 9.12. Tabla resumen de los efectos del primer acondicionamiento. SG: Serie Gametogénica; : Macho; 
�: Hembra; Me: Meiosis; -: Efecto negativo o ralentizador; +: Efecto positivo o estimulador. 
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Como ya se vio en el ciclo natural, independientemente de la edad, las condiciones de baja tem-
peratura y fotoperiodo corto (invierno) desaceleran el desarrollo gametogénico. En el acondi-
cionamiento, las diferencias con el medio natural no son muy grandes, ya que en este también estaba 
en invierno.  
Las condiciones de alta temperatura y fotoperiodo largo (primavera) aceleran el desarrollo ga-
metogénico, y esto ocurre en el acondicionamiento. 
 
Al combinar las condiciones desfavorables de temperatura y fotoperiodo con las condiciones favora-
bles de fotoperiodo y temperatura podemos extrapolar el efecto por separado de cada uno de los fac-
tores: 
- Un fotoperiodo largo, de 16 horas de luz, con disponibilidad de alimento, tiene un efecto 
meiótico, tanto en la fase sexual macho, como en la hembra, y un efecto vitelogénico en la 
hembra, en individuos de 0 y 1 años de edad. Este efecto del fotoperiodo largo es menor en 
hembras funcionales de 0 años que de 1 año de edad, ya que la fase sexual hembra de ostras 
de 0 años está endógenamente desacelerada en los mismos puntos donde actúa el fotoperiodo 
largo. 
- Un fotoperiodo corto, de 8 horas de luz, con disponibilidad de alimento, desacelera la meio-
sis macho y hembra y la vitelogénesis, en 0 y 1 años de edad.  
- Las altas temperaturas (18º C) aceleran la maduración de ambas fases sexuales y favore-
cen las puestas, tanto macho como hembra, lo que quiere decir que esta temperatura está por 
encima de la temperatura límite de puesta hembra. Este efecto está limitado en la clase de 
edad de 0 años, ya que la fase hembra está ralentizado intrínsecamente en vitelogénesis. 
- Las bajas temperaturas (14º C), independientemente de la edad, desaceleran la madura-
ción de ambas fases sexuales, inhibiendo la puesta hembra, con lo que 14º C está por deba-
jo de la temperatura crítica de puesta para O. edulis. Orton (1933) estableció que la tempera-
tura límite para la puesta hembra en Ostrea edulis era 16º C. 
 
El efecto sobre el desarrollo de nuevas series gametogénicas se estudiará más detenidamente en el 
acondicionamiento 2, aunque se puede adelantar, que según los datos de este acondicionamiento, el 
fotoperiodo de 8 horas de luz dificulta el desarrollo de nuevas series gametogénicas, mientras que el 
fotoperiodo de 16 horas de luz lo favorece. 
 
9.1.2 Efecto del acondicionamiento 1 sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases sexuales 
En este caso se utilizaron los datos del total de individuos de los muestreos, parasitados o no, ya que 
el parásito parece tener afinidad por las hembras y los inactivos, y los resultados se verían alterados 










 Población acondicionada y su evolución en el medio Natural 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.13. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en el medio natural. b. Clases sexua-
les de la población 0 años de edad en el medio natural. F�: Funcionalidad sexual macho; F�: Funcionalidad 
sexual hembra; I: Indeterminado; �: Clase sexual macho puro; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase 
sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho 
hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra; CFS ���: Clase sexual Cam-
bio de fase sexual de hembra a macho. 
 
Partimos de una población de machos funcionales e indefinidos (Fig. 9.13.a). El 29 de diciembre 
surge un 7 % de Hembras puras, pero, como se vio en apartado 9.1.1, no maduran, con lo que son 
sobrepasadas por la fase sexual macho, aumentando los Intersexuales macho (Fig. 9.13.b). Los picos 
de Cambio de Fase Sexual de macho a hembra, incrementan temporalmente las hembras funcionales, 
hasta que son nuevamente sobrepasadas por el macho. 
 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.14. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en el medio natural. b. Clases sexuales 




Como ya se vio en el ciclo natural, independientemente de la edad, las condiciones de baja tem-
peratura y fotoperiodo corto (invierno) desaceleran el desarrollo gametogénico. En el acondi-
cionamiento, las diferencias con el medio natural no son muy grandes, ya que en este también estaba 
en invierno.  
Las condiciones de alta temperatura y fotoperiodo largo (primavera) aceleran el desarrollo ga-
metogénico, y esto ocurre en el acondicionamiento. 
 
Al combinar las condiciones desfavorables de temperatura y fotoperiodo con las condiciones favora-
bles de fotoperiodo y temperatura podemos extrapolar el efecto por separado de cada uno de los fac-
tores: 
- Un fotoperiodo largo, de 16 horas de luz, con disponibilidad de alimento, tiene un efecto 
meiótico, tanto en la fase sexual macho, como en la hembra, y un efecto vitelogénico en la 
hembra, en individuos de 0 y 1 años de edad. Este efecto del fotoperiodo largo es menor en 
hembras funcionales de 0 años que de 1 año de edad, ya que la fase sexual hembra de ostras 
de 0 años está endógenamente desacelerada en los mismos puntos donde actúa el fotoperiodo 
largo. 
- Un fotoperiodo corto, de 8 horas de luz, con disponibilidad de alimento, desacelera la meio-
sis macho y hembra y la vitelogénesis, en 0 y 1 años de edad.  
- Las altas temperaturas (18º C) aceleran la maduración de ambas fases sexuales y favore-
cen las puestas, tanto macho como hembra, lo que quiere decir que esta temperatura está por 
encima de la temperatura límite de puesta hembra. Este efecto está limitado en la clase de 
edad de 0 años, ya que la fase hembra está ralentizado intrínsecamente en vitelogénesis. 
- Las bajas temperaturas (14º C), independientemente de la edad, desaceleran la madura-
ción de ambas fases sexuales, inhibiendo la puesta hembra, con lo que 14º C está por deba-
jo de la temperatura crítica de puesta para O. edulis. Orton (1933) estableció que la tempera-
tura límite para la puesta hembra en Ostrea edulis era 16º C. 
 
El efecto sobre el desarrollo de nuevas series gametogénicas se estudiará más detenidamente en el 
acondicionamiento 2, aunque se puede adelantar, que según los datos de este acondicionamiento, el 
fotoperiodo de 8 horas de luz dificulta el desarrollo de nuevas series gametogénicas, mientras que el 
fotoperiodo de 16 horas de luz lo favorece. 
 
9.1.2 Efecto del acondicionamiento 1 sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases sexuales 
En este caso se utilizaron los datos del total de individuos de los muestreos, parasitados o no, ya que 
el parásito parece tener afinidad por las hembras y los inactivos, y los resultados se verían alterados 
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Fig. 9.13. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en el medio natural. b. Clases sexua-
les de la población 0 años de edad en el medio natural. F�: Funcionalidad sexual macho; F�: Funcionalidad 
sexual hembra; I: Indeterminado; �: Clase sexual macho puro; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase 
sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho 
hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra; CFS ���: Clase sexual Cam-
bio de fase sexual de hembra a macho. 
 
Partimos de una población de machos funcionales e indefinidos (Fig. 9.13.a). El 29 de diciembre 
surge un 7 % de Hembras puras, pero, como se vio en apartado 9.1.1, no maduran, con lo que son 
sobrepasadas por la fase sexual macho, aumentando los Intersexuales macho (Fig. 9.13.b). Los picos 
de Cambio de Fase Sexual de macho a hembra, incrementan temporalmente las hembras funcionales, 
hasta que son nuevamente sobrepasadas por el macho. 
 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.14. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en el medio natural. b. Clases sexuales 




Inicialmente tenemos un importante porcentaje de la población en reposo- restauración (Fig. 9.14.a). 
A continuación los individuos en reposo- restauración salen de ella, aunque hay un pequeño porcen-
taje basal de RR. La funcionalidad macho predomina al inicio y al final del periodo de acondiciona-
miento, mientras que en el medio lo hace la hembra. Durante todo el periodo hay Intersexualidad 
macho-hembra (Fig. 9.14.a). 
La presencia inicial de Cambio de fase sexual de macho a hembra, hace que la funcionalidad hembra 
aumente mediante la incorporación de Hembras puras (Fig. 9.14.b). Sin embargo, la fase sexual ma-
cho se desarrolla, con lo que las Hembras puras desaparecen en beneficio de los Intersexuales hem-
bra. A medida que la fase macho sobrepasa a la fase hembra aumentan los Intersexuales machos y se 
reducen los Intersexuales hembra. Con lo que, aunque la funcionalidad hembra predomina en un 
inicio, es sobrepasada por el macho, que se desarrolla más rápidamente.  
Sin embargo, respecto de la población de 0 años, la funcionalidad hembra está más presente. 
 
 Condiciones desfavorables (Fc) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.15. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura baja 
(frío) y fotoperiodo corto. b. Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura 
baja (frío) y fotoperiodo corto. 
 
El porcentaje de Indeterminados se mantiene durante los primeros 30 días y luego desciende lenta-
mente (Fig. 9.15.a). Esto indica que el desarrollo de nuevas series gametogénicas está desfavorecido 
respecto al medio natural (Fig. 9.13.a), donde desaparecen a los 26 días. 
La funcionalidad macho ya no es predominante (Fig. 9.13.a) durante todo el periodo, sólo al inicio y 
a los 45 días, alternándose con la funcionalidad macho-hembra, primero, y con la funcionalidad 
hembra después. 
Respecto a las clases sexuales, en el medio natural predomina la Intersexual macho, con presencia de 
Cambios de fase sexual de macho a hembra, Intersexuales macho-hembra e Intersexuales hembra 
(Fig. 9.13.b). Sin embargo, en el acondicionamiento, los Intersexuales macho son secundarios (Fig. 
9.13b.) 
Todo esto se puede explicar con elgrado de desarrollo de las fases sexuales; como ya se vio en el 
apartado anterior, las condiciones de fotoperiodo corto ralentizan el desarrollo de nuevas series ga-
metogénicas, lo que hace que los Indeterminados se mantengan más tiempo durante el acondiciona-
 16 
Acondicionamientos
miento (Fig. 9.15.a). Asímismo, tras las puestas macho del 17 de febrero (Fig. 9.4.a) no hay nuevas 
fases en desarrollo, lo que origina la aparición de la clase sexual Macho puro (Fig. 9.15.b). 
Por otro lado, la baja temperatura y el fotoperiodo corto ralentizan el desarrollo de ambas fases 
sexuales, sin embargo, con 0 años de edad, la fase hembra está ralentizada intrínsecamente, lo que 
hace que en el medio natural, (Fig. 9.13.b) la fase macho la adelante continuamente, pero al ralenti-
zar también a la fase macho con el acondicionamiento, el adelantamiento de la fase hembra se ralen-
tiza, haciendo que los Intersexuales macho se reduzcan y la hembra sea más visible.  
Los Intersexuales macho-hembra se corresponden al momento en que la fase macho alcanza a la 
hembra (Fig. 9.15 a y b); la funcionalidad macho predominante (Fig. 9.15.a) (en forma de Inter-
sexuales macho y Cambios de fase sexual de macho a hembra (Fig. 9.15.b) aparece cuando la fase 
macho adelanta a la hembra, y la funcionalidad hembra predominante, al final del acondicionamiento 
(Fig. 9.15.a), es consecuencia de las puestas macho. 
En conclusión, la ralentización de la fase macho a través del acondicionamiento hace más visible a 
la fase hembra. Los cambios de predominancia de funcionalidad macho a hembra están marcados 
por un alto porcentaje de Intersexuales macho-hembra, y los cambios de predominancia de hembra a 
macho son consecuencia de las puestas macho. 
 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.16. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura baja 
(frío) y fotoperiodo corto. b. Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura 
baja (frío) y fotoperiodo corto. 
 
La gráfica de funcionalidad sexual (Fig. 9.16.a) es una reproducción de la primera parte de la gráfica 
de funcionalidad sexual en el medio natural (Fig. 9.14.a). Algo similar ocurre con la gráfica de clases 
sexuales (Fig. 9.16.b), con la diferencia de que en el acondicionamiento, lo mismo que ocurre con 0 
años de edad, la proporción de Intersexuales macho es menor que en medio natural (Fig. 9.14.b), ya 
que el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está desfavorecido. Lo que también explica 
la predominancia de los CFS��� frente a los IS�. 
La funcionalidad hembra surge más lentamente porque las puestas macho iniciales se alargan en el 
tiempo (Fig.9.5.a).  
Es decir, en condiciones desfavorables el sexo funcional evoluciona de manera similar, pero tarda 
más en hacerlo. 
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Inicialmente tenemos un importante porcentaje de la población en reposo- restauración (Fig. 9.14.a). 
A continuación los individuos en reposo- restauración salen de ella, aunque hay un pequeño porcen-
taje basal de RR. La funcionalidad macho predomina al inicio y al final del periodo de acondiciona-
miento, mientras que en el medio lo hace la hembra. Durante todo el periodo hay Intersexualidad 
macho-hembra (Fig. 9.14.a). 
La presencia inicial de Cambio de fase sexual de macho a hembra, hace que la funcionalidad hembra 
aumente mediante la incorporación de Hembras puras (Fig. 9.14.b). Sin embargo, la fase sexual ma-
cho se desarrolla, con lo que las Hembras puras desaparecen en beneficio de los Intersexuales hem-
bra. A medida que la fase macho sobrepasa a la fase hembra aumentan los Intersexuales machos y se 
reducen los Intersexuales hembra. Con lo que, aunque la funcionalidad hembra predomina en un 
inicio, es sobrepasada por el macho, que se desarrolla más rápidamente.  
Sin embargo, respecto de la población de 0 años, la funcionalidad hembra está más presente. 
 
 Condiciones desfavorables (Fc) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.15. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura baja 
(frío) y fotoperiodo corto. b. Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura 
baja (frío) y fotoperiodo corto. 
 
El porcentaje de Indeterminados se mantiene durante los primeros 30 días y luego desciende lenta-
mente (Fig. 9.15.a). Esto indica que el desarrollo de nuevas series gametogénicas está desfavorecido 
respecto al medio natural (Fig. 9.13.a), donde desaparecen a los 26 días. 
La funcionalidad macho ya no es predominante (Fig. 9.13.a) durante todo el periodo, sólo al inicio y 
a los 45 días, alternándose con la funcionalidad macho-hembra, primero, y con la funcionalidad 
hembra después. 
Respecto a las clases sexuales, en el medio natural predomina la Intersexual macho, con presencia de 
Cambios de fase sexual de macho a hembra, Intersexuales macho-hembra e Intersexuales hembra 
(Fig. 9.13.b). Sin embargo, en el acondicionamiento, los Intersexuales macho son secundarios (Fig. 
9.13b.) 
Todo esto se puede explicar con elgrado de desarrollo de las fases sexuales; como ya se vio en el 
apartado anterior, las condiciones de fotoperiodo corto ralentizan el desarrollo de nuevas series ga-
metogénicas, lo que hace que los Indeterminados se mantengan más tiempo durante el acondiciona-
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miento (Fig. 9.15.a). Asímismo, tras las puestas macho del 17 de febrero (Fig. 9.4.a) no hay nuevas 
fases en desarrollo, lo que origina la aparición de la clase sexual Macho puro (Fig. 9.15.b). 
Por otro lado, la baja temperatura y el fotoperiodo corto ralentizan el desarrollo de ambas fases 
sexuales, sin embargo, con 0 años de edad, la fase hembra está ralentizada intrínsecamente, lo que 
hace que en el medio natural, (Fig. 9.13.b) la fase macho la adelante continuamente, pero al ralenti-
zar también a la fase macho con el acondicionamiento, el adelantamiento de la fase hembra se ralen-
tiza, haciendo que los Intersexuales macho se reduzcan y la hembra sea más visible.  
Los Intersexuales macho-hembra se corresponden al momento en que la fase macho alcanza a la 
hembra (Fig. 9.15 a y b); la funcionalidad macho predominante (Fig. 9.15.a) (en forma de Inter-
sexuales macho y Cambios de fase sexual de macho a hembra (Fig. 9.15.b) aparece cuando la fase 
macho adelanta a la hembra, y la funcionalidad hembra predominante, al final del acondicionamiento 
(Fig. 9.15.a), es consecuencia de las puestas macho. 
En conclusión, la ralentización de la fase macho a través del acondicionamiento hace más visible a 
la fase hembra. Los cambios de predominancia de funcionalidad macho a hembra están marcados 
por un alto porcentaje de Intersexuales macho-hembra, y los cambios de predominancia de hembra a 
macho son consecuencia de las puestas macho. 
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Fig. 9.16. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura baja 
(frío) y fotoperiodo corto. b. Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura 
baja (frío) y fotoperiodo corto. 
 
La gráfica de funcionalidad sexual (Fig. 9.16.a) es una reproducción de la primera parte de la gráfica 
de funcionalidad sexual en el medio natural (Fig. 9.14.a). Algo similar ocurre con la gráfica de clases 
sexuales (Fig. 9.16.b), con la diferencia de que en el acondicionamiento, lo mismo que ocurre con 0 
años de edad, la proporción de Intersexuales macho es menor que en medio natural (Fig. 9.14.b), ya 
que el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está desfavorecido. Lo que también explica 
la predominancia de los CFS��� frente a los IS�. 
La funcionalidad hembra surge más lentamente porque las puestas macho iniciales se alargan en el 
tiempo (Fig.9.5.a).  
Es decir, en condiciones desfavorables el sexo funcional evoluciona de manera similar, pero tarda 
más en hacerlo. 
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Resumen de los efectos del acondicionamiento Frío corto en el sexo (funcionalidad sexual) y las 
clases sexuales 
 Produce una ralentización del proceso del medio natural. La funcionalidad hembra es más evi-
dente, pero no porque tenga un mayor desarrollo, sino por un menor desarrollo de la fase macho. 
Hay un mayor porcentaje de Intersexuales macho-hembra, las dos fases sexuales están retenidas 
temporalmente en el mismo punto, y de Cambios de fase sexual de macho a hembra, ya que el 
desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está ralentizada. 
El efecto sobre las dos clases de edad es el mismo, sólo que en la de 0 años se refleja de distinta ma-
nera, ya que la fase sexual hembra se ve doblemente ralentizada, por las condiciones ambientales 
adversas y su lento desarrollo intrínseco, esto hace que el macho al frenarse en el mismo punto don-
de lo está la hembra (antes de la meiosis), aparezca un pico mayor de IS�� inmaduros. 
 
 Condiciones favorables (Cl) 
- Clase de edad 0 años  












Control 30 días 45 días 60 días
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Fig. 9.17. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura alta 
(calor) y fotoperiodo largo. b. Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura 
alta (calor) y fotoperiodo largo. 
 
Ocurre lo contrario que en condiciones desfavorables (Fig. 9.15.a), la funcionalidad macho se hace 
aún más predominante (Fig. 9.17.a). Las condiciones del acondicionamiento aceleran el desarrollo 
de ambas fases sexuales, sin embargo la hembra está desacelerada en la primera mitad del desarrollo, 
con lo que la fase macho adquiere una doble ventaja sobre la fase hembra. Como consecuencia, a los 
30 días, la funcionalidad macho es del 100% (Fig. 9.17.a), la cual corresponde en su totalidad a In-
tersexuales macho (Fig. 9.17.b). Es decir, cuando una fase macho llega a puesta ya hay otra fase ma-
cho en desarrollo (Fig. 9.6.a). 
Sin embargo, al final del muestreo parece que el efecto positivo del acondicionamiento se reduce, la 
funcionalidad macho disminuye, la funcionalidad hembra se hace visible, aparece un pico de Inter-
sexuales macho-hembra, e incluso, a los 60 días, aparece un 4% de Indeterminados (Fig. 9.17.a). Si 
observamos las clases sexuales, vemos que las últimas puestas macho (Fig.9.6.a) son realizadas por 
Machos puros y por Cambios de fase sexual de macho a hembra; esto, junto con la aparición de 
Hembras puras y de Intersexuales macho-hembra, vimos que son característicos de las condiciones 
desfavorables de invierno (Fig. 9.15), donde el desarrollo de nuevas series gametogénicas está ralen-
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tizado. Con lo cual se deduce, que con 0 años de edad las condiciones favorables tienen un efecto 
limitado, ya que con el tiempo el desarrollo de nuevas series gametogénicas se reduce, independien-
temente de las condiciones ambientales. 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.18. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura alta 
(calor) y fotoperiodo largo. b. Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura 
alta (calor) y fotoperiodo largo. 
 
Al igual que en la clase 0 años de edad (Fig. 9.17.a), en la clase 1 año de edad la funcionalidad ma-
cho se hace predominante durante todo el acondicionamiento (Fig. 9.18.a). En el medio natural hay 
dos picos de Reposo-restauración, mientras que en el acondicionamiento sólo hay uno a los 45 días, 
que coincide con la puesta hembra (Fig. 9.7.b); es decir, hay un pequeño porcentaje de Hembras pu-
ras que después de la puesta entran en reposo aún cuando las condiciones ambientales son favora-
bles. 
A los 30 días de acondicionamiento los Intersexuales macho se hacen predominantes (Fig. 9.18.b), 
frente a los Cambios de fase sexual de macho a hembra que predominan en el medio natural (Fig. 
9.14.b), lo que es resultado de un mayor desarrollo de nuevas series gametogénicas macho en el 
acondicionamiento. La funcionalidad hembra, representada por Hembras puras (Fig. 9.18.b), es más 
visible que con 0 años de edad (Fig. 9.17.a), ya que estas están maduras y ponen a los 45 días. 
Con las puestas, tanto macho como hembra, a los 45 días de acondicionamiento (Fig. 9.7), las nue-
vas fases, macho y hembra, surgen al mismo tiempo, generando un pico de Intersexuales macho-
hembra. 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Calor largo en el sexo (funcionalidad sexual) y 
las clases sexuales 
Tiene un efecto acelerador del sistema de desarrollo gametogénico. Los animales salen rápidamente 
del Reposo-Restauración o de la Indeterminación.  
Independientemente de la edad, la funcionalidad macho se hace más predominante que en el medio 
natural. 
En este caso, las diferencias entre las dos clases de edad son más evidentes. Con 0 años de edad casi 
no hay funcionalidad hembra, mientras que con 1 año de edad la funcionalidad hembra, aunque no 
es predominante, está muy presente. 
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Fig. 9.17. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura alta 
(calor) y fotoperiodo largo. b. Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura 
alta (calor) y fotoperiodo largo. 
 
Ocurre lo contrario que en condiciones desfavorables (Fig. 9.15.a), la funcionalidad macho se hace 
aún más predominante (Fig. 9.17.a). Las condiciones del acondicionamiento aceleran el desarrollo 
de ambas fases sexuales, sin embargo la hembra está desacelerada en la primera mitad del desarrollo, 
con lo que la fase macho adquiere una doble ventaja sobre la fase hembra. Como consecuencia, a los 
30 días, la funcionalidad macho es del 100% (Fig. 9.17.a), la cual corresponde en su totalidad a In-
tersexuales macho (Fig. 9.17.b). Es decir, cuando una fase macho llega a puesta ya hay otra fase ma-
cho en desarrollo (Fig. 9.6.a). 
Sin embargo, al final del muestreo parece que el efecto positivo del acondicionamiento se reduce, la 
funcionalidad macho disminuye, la funcionalidad hembra se hace visible, aparece un pico de Inter-
sexuales macho-hembra, e incluso, a los 60 días, aparece un 4% de Indeterminados (Fig. 9.17.a). Si 
observamos las clases sexuales, vemos que las últimas puestas macho (Fig.9.6.a) son realizadas por 
Machos puros y por Cambios de fase sexual de macho a hembra; esto, junto con la aparición de 
Hembras puras y de Intersexuales macho-hembra, vimos que son característicos de las condiciones 
desfavorables de invierno (Fig. 9.15), donde el desarrollo de nuevas series gametogénicas está ralen-
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tizado. Con lo cual se deduce, que con 0 años de edad las condiciones favorables tienen un efecto 
limitado, ya que con el tiempo el desarrollo de nuevas series gametogénicas se reduce, independien-
temente de las condiciones ambientales. 
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Fig. 9.18. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura alta 
(calor) y fotoperiodo largo. b. Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura 
alta (calor) y fotoperiodo largo. 
 
Al igual que en la clase 0 años de edad (Fig. 9.17.a), en la clase 1 año de edad la funcionalidad ma-
cho se hace predominante durante todo el acondicionamiento (Fig. 9.18.a). En el medio natural hay 
dos picos de Reposo-restauración, mientras que en el acondicionamiento sólo hay uno a los 45 días, 
que coincide con la puesta hembra (Fig. 9.7.b); es decir, hay un pequeño porcentaje de Hembras pu-
ras que después de la puesta entran en reposo aún cuando las condiciones ambientales son favora-
bles. 
A los 30 días de acondicionamiento los Intersexuales macho se hacen predominantes (Fig. 9.18.b), 
frente a los Cambios de fase sexual de macho a hembra que predominan en el medio natural (Fig. 
9.14.b), lo que es resultado de un mayor desarrollo de nuevas series gametogénicas macho en el 
acondicionamiento. La funcionalidad hembra, representada por Hembras puras (Fig. 9.18.b), es más 
visible que con 0 años de edad (Fig. 9.17.a), ya que estas están maduras y ponen a los 45 días. 
Con las puestas, tanto macho como hembra, a los 45 días de acondicionamiento (Fig. 9.7), las nue-
vas fases, macho y hembra, surgen al mismo tiempo, generando un pico de Intersexuales macho-
hembra. 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Calor largo en el sexo (funcionalidad sexual) y 
las clases sexuales 
Tiene un efecto acelerador del sistema de desarrollo gametogénico. Los animales salen rápidamente 
del Reposo-Restauración o de la Indeterminación.  
Independientemente de la edad, la funcionalidad macho se hace más predominante que en el medio 
natural. 
En este caso, las diferencias entre las dos clases de edad son más evidentes. Con 0 años de edad casi 
no hay funcionalidad hembra, mientras que con 1 año de edad la funcionalidad hembra, aunque no 
es predominante, está muy presente. 
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El efecto de condiciones ambientales favorables sobre animales de 0 años en un periodo de invierno 
tiene un efecto limitado, ya que a los 45 días el desarrollo de nuevas series gametogénicas se reduce. 
En condiciones ambientales favorables, durante un periodo de invierno, hay un pequeño porcentaje 
de Hembras puras de 1 año de edad que entran en Reposo, aunque en menor proporción que en el 
medio natural. 
 
 Temperatura desfavorable y fotoperiodo favorable (Fl) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.19. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura baja 
(frío) y fotoperiodo largo. b. Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura 
baja (frío) y fotoperiodo largo. 
 
La funcionalidad macho es aún más predominante en acondicionamiento (Fig. 9.19.a) que en el me-
dio natural (Fig. 9.13.a). Esta funcionalidad macho está representada, en un inicio, por Intersexuales 
macho (Fig. 9.19.b). Esto es debido a que el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está 
favorecido por el fotoperiodo largo (Fig. 9.8.a). 
Sin embargo, la maduración y puesta de las fases sexuales están ralentizadas, con lo que sólo hay un 
pequeño pico de puestas macho a los 45 días de acondicionamiento (Fig. 9.8.a) que permite que la 
funcionalidad hembra sea visible a los 60 días (Fig. 9.19.a) en forma de Hembras puras e Intersexua-
les hembra (Fig. 9.19.b). 
La fase sexual hembra está ralentizada intrínsecamente, por eso, aparecen Machos puros en puesta, 
aún no se desarrollo la fase hembra, cuando lo hace originará Hembras puras, mientras que los Cam-
bios de fase sexual de macho a hembra darán lugar a los Intersexuales hembra o macho (Fig. 9.19.b), 
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Fig. 9.20. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura baja 
(frío) y fotoperiodo largo. b. Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura 
baja (frío) y fotoperiodo largo. 
 
Las puestas macho están desfavorecidas por la baja temperatura, apareciendo únicamente en una 
baja proporción al final del acondicionamiento (Fig. 9.9.a). La ausencia de puestas macho a lo largo 
del acondicionamiento impide los cambios de predominancia de la funcionalidad macho a hembra, 
primero, y luego de la hembra a la macho (Fig. 9.4.a) 
Por otro lado, como las puestas macho están ralentizadas por el frío, la entrada en Reposo-
restauración es más lenta, por eso el pico inicial de RR no desaparece hasta los 45 días (Fig. 9.20.a). 
Por esta misma razón no aparecen los nuevos picos de RR, como en el medio natural (Fig. 9.14.a);  
mientras una gónada no libere, en forma de puesta la fase que tiene madura, no puede entrar en repo-
so. Si nos fijamos, en el medio natural, un pico de Reposo-restauración (Fig. 9.14.a) siempre está 
precedido por un pico de puesta, en este caso macho (Fig. 9.13.a). 
La clase sexual predominante en estas condiciones es la Intersexual macho (Fig. 9.20.b). Sin embar-
go, en el medio natural hay una mayor proporción de Cambios de fase sexual de macho a hembra, 
Hembras puras e Intersexuales hembra (Fig. 9.14.b). Si no hay puestas macho no hay Cambios de 
fase sexual de macho a hembra, y si no hay Cambios de fase sexual de macho a hembra hay una me-
nor proporción de Hembras puras. 
El desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está impulsado y estos surgen en las hembras 
puras, por eso, en vez de incrementarse, como en el medio natural, pasan a Intersexuales macho 
hembra a los 30 días, ya que, a continuación de las puestas de los Cambios de fase sexual de macho 
a hembra, los previtelogénicos de estas hembras puras pasan a vitelogénicos, donde se frenan porque 
la maduración está desacelerada por el frío; a su vez, las espermatogonias pasan rápidamente a meio-
sis y al llegar a la maduración se frenan por la misma razón que la fase sexual hembra.  
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Frío largo en el sexo (funcionalidad sexual) y las 
clases sexuales 
El fotoperiodo largo estimula el desarrollo de la primera mitad del ciclo gametogénico, y el frío 
frena la maduración; esto provoca que ambas series gametogénicas, macho y hembra, se desarrollen 
rápidamente hasta maduración y se frenen ahí; este hecho provoca la aparición de un pico de Inter-
sexuales macho-hembra, ya sea al principio del acondicionamiento, cuando una o las dos fases 
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El efecto de condiciones ambientales favorables sobre animales de 0 años en un periodo de invierno 
tiene un efecto limitado, ya que a los 45 días el desarrollo de nuevas series gametogénicas se reduce. 
En condiciones ambientales favorables, durante un periodo de invierno, hay un pequeño porcentaje 
de Hembras puras de 1 año de edad que entran en Reposo, aunque en menor proporción que en el 
medio natural. 
 
 Temperatura desfavorable y fotoperiodo favorable (Fl) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.19. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura baja 
(frío) y fotoperiodo largo. b. Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura 
baja (frío) y fotoperiodo largo. 
 
La funcionalidad macho es aún más predominante en acondicionamiento (Fig. 9.19.a) que en el me-
dio natural (Fig. 9.13.a). Esta funcionalidad macho está representada, en un inicio, por Intersexuales 
macho (Fig. 9.19.b). Esto es debido a que el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está 
favorecido por el fotoperiodo largo (Fig. 9.8.a). 
Sin embargo, la maduración y puesta de las fases sexuales están ralentizadas, con lo que sólo hay un 
pequeño pico de puestas macho a los 45 días de acondicionamiento (Fig. 9.8.a) que permite que la 
funcionalidad hembra sea visible a los 60 días (Fig. 9.19.a) en forma de Hembras puras e Intersexua-
les hembra (Fig. 9.19.b). 
La fase sexual hembra está ralentizada intrínsecamente, por eso, aparecen Machos puros en puesta, 
aún no se desarrollo la fase hembra, cuando lo hace originará Hembras puras, mientras que los Cam-
bios de fase sexual de macho a hembra darán lugar a los Intersexuales hembra o macho (Fig. 9.19.b), 
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Fig. 9.20. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura baja 
(frío) y fotoperiodo largo. b. Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura 
baja (frío) y fotoperiodo largo. 
 
Las puestas macho están desfavorecidas por la baja temperatura, apareciendo únicamente en una 
baja proporción al final del acondicionamiento (Fig. 9.9.a). La ausencia de puestas macho a lo largo 
del acondicionamiento impide los cambios de predominancia de la funcionalidad macho a hembra, 
primero, y luego de la hembra a la macho (Fig. 9.4.a) 
Por otro lado, como las puestas macho están ralentizadas por el frío, la entrada en Reposo-
restauración es más lenta, por eso el pico inicial de RR no desaparece hasta los 45 días (Fig. 9.20.a). 
Por esta misma razón no aparecen los nuevos picos de RR, como en el medio natural (Fig. 9.14.a);  
mientras una gónada no libere, en forma de puesta la fase que tiene madura, no puede entrar en repo-
so. Si nos fijamos, en el medio natural, un pico de Reposo-restauración (Fig. 9.14.a) siempre está 
precedido por un pico de puesta, en este caso macho (Fig. 9.13.a). 
La clase sexual predominante en estas condiciones es la Intersexual macho (Fig. 9.20.b). Sin embar-
go, en el medio natural hay una mayor proporción de Cambios de fase sexual de macho a hembra, 
Hembras puras e Intersexuales hembra (Fig. 9.14.b). Si no hay puestas macho no hay Cambios de 
fase sexual de macho a hembra, y si no hay Cambios de fase sexual de macho a hembra hay una me-
nor proporción de Hembras puras. 
El desarrollo de nuevas series gametogénicas macho está impulsado y estos surgen en las hembras 
puras, por eso, en vez de incrementarse, como en el medio natural, pasan a Intersexuales macho 
hembra a los 30 días, ya que, a continuación de las puestas de los Cambios de fase sexual de macho 
a hembra, los previtelogénicos de estas hembras puras pasan a vitelogénicos, donde se frenan porque 
la maduración está desacelerada por el frío; a su vez, las espermatogonias pasan rápidamente a meio-
sis y al llegar a la maduración se frenan por la misma razón que la fase sexual hembra.  
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Frío largo en el sexo (funcionalidad sexual) y las 
clases sexuales 
El fotoperiodo largo estimula el desarrollo de la primera mitad del ciclo gametogénico, y el frío 
frena la maduración; esto provoca que ambas series gametogénicas, macho y hembra, se desarrollen 
rápidamente hasta maduración y se frenen ahí; este hecho provoca la aparición de un pico de Inter-
sexuales macho-hembra, ya sea al principio del acondicionamiento, cuando una o las dos fases 
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sexuales están maduras (1 año de edad), o al final del acondicionamiento, cuando una o las dos fases 
sexuales están inmaduras (0 años de edad).  
La funcionalidad macho es predominante, independientemente de la edad, ya que el desarrollo de 
nuevas series gametogénicas está estimulado y las puestas macho están desfavorecidas, con lo que la 
hembra es poco visible. 
La funcionalidad hembra está más presente en 1 año de edad, ya que la fase hembra está más ma-
dura, que en 0 años edad, puesto que el punto de actuación del fotoperiodo largo es el mismo donde 
está desfavorecido intrínsecamente. 
La clase sexual predominante es la Intersexual macho, ya que no hay puestas macho que permitan 
un cambio de funcionalidad, y, además la aparición de nuevas series gametogénicas macho está fa-
vorecida. 
 
 Temperatura favorable y fotoperiodo desfavorable (Cc) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.21. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura alta 
(calor) y fotoperiodo corto. b. Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura 
alta (calor) y fotoperiodo corto. 
 
La funcionalidad macho es predominante (Fig. 9.21.a), al igual que en el medio natural (Fig. 9.13.a); 
sin embargo, la Intersexualidad macho-hembra no se mantiene, la proporción de funcionalidad hem-
bra es mayor, y se incrementa a lo largo del acondicionamiento y surge un pico de Indeterminados al 
final de acondicionamiento (Fig. 9.21.a). 
Por otro lado, aunque predominan los Intersexuales macho, hay un importante porcentaje de Machos 
y de Hembras puros (Fig. 9.21.b), ya que las nuevas series gametogénicas surgen más lentamente. 
Todo esto se explica porque el Calor corto (Cc) no promueve el desarrollo de nuevas series game-
togénicas, pero favorece la maduración y las puestas; con lo que la fase macho de los Intersexuales 
macho madura rápidamente y pone, pero, en algunos casos, tras las puestas macho no hay ninguna 
fase en desarrollo (Machos puros); en otros, los Intersexuales macho entran en puesta como Cambios 
de fase sexual de macho a hembra y originan Hembras puras (Fig. 9.21.b). 
La funcionalidad hembra se hace cada vez más presente ya que con 0 años de edad la fase hembra 
está frenada intrínsecamente en vitelogénesis, con lo que no llega a madurez y puesta; y a su vez la 
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fase macho surge y se desarrolla lentamente, sin ser capaz de adelantar a la hembra antes del final 
del acondicionamiento (Fig. 9.21.a). 
Por último, un pequeño porcentaje de los Machos puros (Fig. 9.21.a) en puesta, liberan toda la fase 
sexual macho antes de que surja una nueva fase, macho o hembra, por eso aparece un pico de Inde-
terminados al final del acondicionamiento (Fig. 9.21.b). No es posible que los Indeterminados sean 
originados por las Hembras puras, ya que estas están inmaduras. 
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Fig. 9.22. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura alta 
(calor) y fotoperiodo corto. b. Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura 
alta (calor) y fotoperiodo corto. 
 
Las funcionalidades sexuales del acondicionamiento (Fig. 9.22.a), son similares a la representación 
de la primera mitad del medio natural (Fig. 9.14.a), con la diferencia de una mayor presencia de In-
tersexualidad macho-hembra en el acondicionamiento. 
Respecto a las clase sexuales, ocurre lo mismo, con una mayor predominancia de la clase sexual 
Hembra en el acondicionamiento (Fig. 9.22.b) que en medio natural (Fig. 9.14.b) 
Hay que recordar que la población que sometemos a acondicionamiento está predominantemente en 
maduración, con un porcentaje importante de inmaduros, en el caso de la fase macho funcional (Fig. 
9.10.a) y predominantemente inmadura en el caso de la fase hembra funcional (Fig. 9.10.b). De esta 
manera, los Cambios de fase sexual de macho a hembra iniciales originan Hembras puras inmaduras 
(Fig. 9.10.b) que se mantienen a lo largo del acondicionamiento debido al bajo desarrollo de nuevas 
series gametogénicas a causa del fotoperiodo corto.  
El pico de Intersexuales macho-hembra se mantiene, al igual que en el medio natural (Fig. 9.10.a), 
ya que son inmaduros y el desarrollo de la primera mitad está ralentizada por el fotoperiodo corto. 
Lo mismo que ocurre en 0 años de edad (9.21.b), con las puestas macho surgen Machos puros, debi-
do a que no hay nuevas series, macho o hembra, en desarrollo.  
Los intersexuales macho se mantienen, ya que también están retenidos en meiosis. Esta retención en 
el mismo punto de desarrollo provoca la aparición de un pico de intersexuales macho hembra, que se 
reduce lentamente.  
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sexuales están maduras (1 año de edad), o al final del acondicionamiento, cuando una o las dos fases 
sexuales están inmaduras (0 años de edad).  
La funcionalidad macho es predominante, independientemente de la edad, ya que el desarrollo de 
nuevas series gametogénicas está estimulado y las puestas macho están desfavorecidas, con lo que la 
hembra es poco visible. 
La funcionalidad hembra está más presente en 1 año de edad, ya que la fase hembra está más ma-
dura, que en 0 años edad, puesto que el punto de actuación del fotoperiodo largo es el mismo donde 
está desfavorecido intrínsecamente. 
La clase sexual predominante es la Intersexual macho, ya que no hay puestas macho que permitan 
un cambio de funcionalidad, y, además la aparición de nuevas series gametogénicas macho está fa-
vorecida. 
 
 Temperatura favorable y fotoperiodo desfavorable (Cc) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.21. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura alta 
(calor) y fotoperiodo corto. b. Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de temperatura 
alta (calor) y fotoperiodo corto. 
 
La funcionalidad macho es predominante (Fig. 9.21.a), al igual que en el medio natural (Fig. 9.13.a); 
sin embargo, la Intersexualidad macho-hembra no se mantiene, la proporción de funcionalidad hem-
bra es mayor, y se incrementa a lo largo del acondicionamiento y surge un pico de Indeterminados al 
final de acondicionamiento (Fig. 9.21.a). 
Por otro lado, aunque predominan los Intersexuales macho, hay un importante porcentaje de Machos 
y de Hembras puros (Fig. 9.21.b), ya que las nuevas series gametogénicas surgen más lentamente. 
Todo esto se explica porque el Calor corto (Cc) no promueve el desarrollo de nuevas series game-
togénicas, pero favorece la maduración y las puestas; con lo que la fase macho de los Intersexuales 
macho madura rápidamente y pone, pero, en algunos casos, tras las puestas macho no hay ninguna 
fase en desarrollo (Machos puros); en otros, los Intersexuales macho entran en puesta como Cambios 
de fase sexual de macho a hembra y originan Hembras puras (Fig. 9.21.b). 
La funcionalidad hembra se hace cada vez más presente ya que con 0 años de edad la fase hembra 
está frenada intrínsecamente en vitelogénesis, con lo que no llega a madurez y puesta; y a su vez la 
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fase macho surge y se desarrolla lentamente, sin ser capaz de adelantar a la hembra antes del final 
del acondicionamiento (Fig. 9.21.a). 
Por último, un pequeño porcentaje de los Machos puros (Fig. 9.21.a) en puesta, liberan toda la fase 
sexual macho antes de que surja una nueva fase, macho o hembra, por eso aparece un pico de Inde-
terminados al final del acondicionamiento (Fig. 9.21.b). No es posible que los Indeterminados sean 
originados por las Hembras puras, ya que estas están inmaduras. 
  
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.22. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura alta 
(calor) y fotoperiodo corto. b. Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de temperatura 
alta (calor) y fotoperiodo corto. 
 
Las funcionalidades sexuales del acondicionamiento (Fig. 9.22.a), son similares a la representación 
de la primera mitad del medio natural (Fig. 9.14.a), con la diferencia de una mayor presencia de In-
tersexualidad macho-hembra en el acondicionamiento. 
Respecto a las clase sexuales, ocurre lo mismo, con una mayor predominancia de la clase sexual 
Hembra en el acondicionamiento (Fig. 9.22.b) que en medio natural (Fig. 9.14.b) 
Hay que recordar que la población que sometemos a acondicionamiento está predominantemente en 
maduración, con un porcentaje importante de inmaduros, en el caso de la fase macho funcional (Fig. 
9.10.a) y predominantemente inmadura en el caso de la fase hembra funcional (Fig. 9.10.b). De esta 
manera, los Cambios de fase sexual de macho a hembra iniciales originan Hembras puras inmaduras 
(Fig. 9.10.b) que se mantienen a lo largo del acondicionamiento debido al bajo desarrollo de nuevas 
series gametogénicas a causa del fotoperiodo corto.  
El pico de Intersexuales macho-hembra se mantiene, al igual que en el medio natural (Fig. 9.10.a), 
ya que son inmaduros y el desarrollo de la primera mitad está ralentizada por el fotoperiodo corto. 
Lo mismo que ocurre en 0 años de edad (9.21.b), con las puestas macho surgen Machos puros, debi-
do a que no hay nuevas series, macho o hembra, en desarrollo.  
Los intersexuales macho se mantienen, ya que también están retenidos en meiosis. Esta retención en 
el mismo punto de desarrollo provoca la aparición de un pico de intersexuales macho hembra, que se 
reduce lentamente.  
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A los 60 días la SG macho empieza a madurar, lo que hace que la funcionalidad hembra se reduzca 
un poco a favor de la macho. Con las puestas macho surgen cambios de fase sexual de macho a 
hembra, lo que indica que el desarrollo de las nuevas series gametogénicas está desfavorecido. 
Predomina la Funcionalidad hembra, pero no porque esté favorecida, sino porque es mayoritaria al 
principio y el desarrollo de series gametogénicas macho nuevas está desfavorecido. 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Calor corto en el sexo (funcionalidad sexual) y 
las clases sexuales 
El fotoperiodo corto ralentiza la primera mitad del desarrollo gametogénico; esto genera un pico de 
Intersexuales macho-hembra inmaduros.  
Además, el fotoperiodo corto ralentiza el desarrollo de nuevas series gametogénicas, pero el calor 
favorece la maduración y puesta; esto provoca que las series presentes maduren rápidamente y pon-
gan, sin que aparezcan otras inmediatamente, lo que favorece a los Indeterminados o Reposo 
(según la edad) y a los sexos puros (Machos y Hembras puras).  
La funcionalidad hembra es más visible que enel medio natural, ya que la fase macho llega rápida-
mente a puesta (calor), pero tarda en desarrollar una nueva fase sexual macho (fotoperiodo corto). 
 
9.1.2.1 Resumen de los efectos del acondicionamiento 1 sobre la funcionalidad y las clases 
sexuales: 
En el ciclo natural se vio que el sexo de Ostrea edulis no presenta una estacionalidad, depende de la 
edad (Capítulo 8, apartado 8.2).  
En el primer acondicionamiento se puede deducir que los factores de fotoperiodo y temperatura no 
actúan directamente sobre la funcionalidad de los animales (sexo) y las clases sexuales, sino que lo 
hacen indirectamente a través del desarrollo de las fases sexuales.  
Es decir, lo que determina la funcionalidad del animal es la fase sexual funcional y la clase sexual, 
las fases sexuales en desarrollo y su grado de madurez. Con lo que si variamos la velocidad de desa-
rrollo de las fases sexuales podemos convertir fases sexuales no funcionales en funcionales o a la 
inversa, o favorecer o retardar la generación de nuevas series gametogénicas. 
Sin embargo no sirve de mucho aumentar una funcionalidad si no hay maduración y puesta. Con lo 
que, para ajustar la funcionalidad de una población, se recomienda utilizar la edad.  
Se ve claramente que en 0 años, la funcionalidad macho es siempre predominante, y en 1 año de 
edad hay un mayor equilibrio entre machos y hembras, que varían según los factores de acondicio-
namiento. Así, las condiciones favorables, de luz y temperatura, aplicada en animales de 0 años pro-
duciría puestas macho, sin embargo, como la fase hembra está inmadura, no se conseguirían puestas 
hembra, o de haberlas serían escasas, reducidas y de baja calidad (pequeño tamaño de ovocitos). 
Además, se vio que el efecto positivo de las condiciones favorables de alta temperatura y fotoperio-
do largo, tienen un efecto limitado sobre individuos de 0 años de edad, ya que, a los 45 días, la velo-
cidad de desarrollo se ralentiza y las nuevas series gametogénicas macho surgen con más dificultad.  
 
Respecto al efecto de los factores ambientales sobre el sexo y clases sexuales de Ostrea edulis se 
puede decir que: 
- Los factores ambientales tienen un efecto diferenciado en las dos clases de edad, ya que los in-
dividuos de 0 años tienen la fase hembra intrínsecamente desacelerada, con lo que el efecto des-
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acelerador de las condiciones desfavorables será el doble que en el macho, y el efecto acelerador 
de las condiciones favorables serán menores que en la fase macho. 
- El fotoperiodo corto retrasa el desarrollo de nuevas series gametogénicas, esto favorece a los 
sexos puros frente a los intersexuales, ya que tras las puestas no hay nuevas series en desarrollo. 
Cuando hay una fase hembra en desarrollo, con las puestas macho aparecen más Cambios de 
Fase sexual de macho a hembra seguidos de Hembras puras, ya que no surge inmediatamente 
una nueva fase macho.  
Que estas Hembras puras maduren y pongan antes que la fase macho, depende, por un lado de la 
temperatura (ya vimos que a baja temperatura no se producen puestas hembra) y de la edad, ya 
que a 0 años la fase hembra está ralentizada intrínsecamente.  
 
Lo que ocurra a continuación depende de la temperatura: 
 Baja temperatura (14º C): La maduración de la fase hembra de las Hembras puras es lenta 
y la puesta está inhibida, con lo que surge la nueva fase macho que alcanza y sobrepasa a la 
fase hembra. Con lo que a continuación de las hembras puras tenemos un incremento de In-
tersexuales hembras seguidos de un incremento de Intersexuales macho (Fig. 9.23). El 
tamaño y duración del pico de Intersexuales hembra depende de la edad de los animales, ya 
que en 0 años de edad, la fase hembra de las Hembras puras está inmadura, con lo que la 
nueva fase macho que surge la supera rápidamente, y el pico de Intersexuales hembra es cor-
to y pequeño. En cambio, en 1 año de edad, la fase hembra está más desarrollada, y la fase 
macho tarda más en superarla , con lo que el pico de Intersexuales hembra es más duradero y 
grande. 
Como cada vez que una fase alcanza a otra, surge un pico de Intersexuales macho-hembra 
que se tratará más adelante. 
 
Cambio de Fase 
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Fig. 9.23. Evolución de la clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra en condiciones de tempera-
tura baja (14º C). Esfera azul grande: fase sexual macho funcional; Esfera azul pequeña; fase sexual macho no 
funcional; Esfera rosa pequeña: fase sexual hembra no funcional; Esfera rosa grande: Fase sexual hembra 
funcional; P: puesta. 
 
 Alta temperatura (18º C): La maduración de la fase hembra está favorecida, con lo que la 
fase hembra madura rápidamente y pone como Hembra pura, con 1 año de edad. En el caso 
de 0 años de edad, el desarrollo de la fase hembra está desacelerado en meiosis y vitelogéne-
sis, con lo que la puesta está limitada, así que, en vez de llegar a puesta surge la fase macho y 
supera a la hembra (Fig. 9.24). 
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A los 60 días la SG macho empieza a madurar, lo que hace que la funcionalidad hembra se reduzca 
un poco a favor de la macho. Con las puestas macho surgen cambios de fase sexual de macho a 
hembra, lo que indica que el desarrollo de las nuevas series gametogénicas está desfavorecido. 
Predomina la Funcionalidad hembra, pero no porque esté favorecida, sino porque es mayoritaria al 
principio y el desarrollo de series gametogénicas macho nuevas está desfavorecido. 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento Calor corto en el sexo (funcionalidad sexual) y 
las clases sexuales 
El fotoperiodo corto ralentiza la primera mitad del desarrollo gametogénico; esto genera un pico de 
Intersexuales macho-hembra inmaduros.  
Además, el fotoperiodo corto ralentiza el desarrollo de nuevas series gametogénicas, pero el calor 
favorece la maduración y puesta; esto provoca que las series presentes maduren rápidamente y pon-
gan, sin que aparezcan otras inmediatamente, lo que favorece a los Indeterminados o Reposo 
(según la edad) y a los sexos puros (Machos y Hembras puras).  
La funcionalidad hembra es más visible que enel medio natural, ya que la fase macho llega rápida-
mente a puesta (calor), pero tarda en desarrollar una nueva fase sexual macho (fotoperiodo corto). 
 
9.1.2.1 Resumen de los efectos del acondicionamiento 1 sobre la funcionalidad y las clases 
sexuales: 
En el ciclo natural se vio que el sexo de Ostrea edulis no presenta una estacionalidad, depende de la 
edad (Capítulo 8, apartado 8.2).  
En el primer acondicionamiento se puede deducir que los factores de fotoperiodo y temperatura no 
actúan directamente sobre la funcionalidad de los animales (sexo) y las clases sexuales, sino que lo 
hacen indirectamente a través del desarrollo de las fases sexuales.  
Es decir, lo que determina la funcionalidad del animal es la fase sexual funcional y la clase sexual, 
las fases sexuales en desarrollo y su grado de madurez. Con lo que si variamos la velocidad de desa-
rrollo de las fases sexuales podemos convertir fases sexuales no funcionales en funcionales o a la 
inversa, o favorecer o retardar la generación de nuevas series gametogénicas. 
Sin embargo no sirve de mucho aumentar una funcionalidad si no hay maduración y puesta. Con lo 
que, para ajustar la funcionalidad de una población, se recomienda utilizar la edad.  
Se ve claramente que en 0 años, la funcionalidad macho es siempre predominante, y en 1 año de 
edad hay un mayor equilibrio entre machos y hembras, que varían según los factores de acondicio-
namiento. Así, las condiciones favorables, de luz y temperatura, aplicada en animales de 0 años pro-
duciría puestas macho, sin embargo, como la fase hembra está inmadura, no se conseguirían puestas 
hembra, o de haberlas serían escasas, reducidas y de baja calidad (pequeño tamaño de ovocitos). 
Además, se vio que el efecto positivo de las condiciones favorables de alta temperatura y fotoperio-
do largo, tienen un efecto limitado sobre individuos de 0 años de edad, ya que, a los 45 días, la velo-
cidad de desarrollo se ralentiza y las nuevas series gametogénicas macho surgen con más dificultad.  
 
Respecto al efecto de los factores ambientales sobre el sexo y clases sexuales de Ostrea edulis se 
puede decir que: 
- Los factores ambientales tienen un efecto diferenciado en las dos clases de edad, ya que los in-
dividuos de 0 años tienen la fase hembra intrínsecamente desacelerada, con lo que el efecto des-
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acelerador de las condiciones desfavorables será el doble que en el macho, y el efecto acelerador 
de las condiciones favorables serán menores que en la fase macho. 
- El fotoperiodo corto retrasa el desarrollo de nuevas series gametogénicas, esto favorece a los 
sexos puros frente a los intersexuales, ya que tras las puestas no hay nuevas series en desarrollo. 
Cuando hay una fase hembra en desarrollo, con las puestas macho aparecen más Cambios de 
Fase sexual de macho a hembra seguidos de Hembras puras, ya que no surge inmediatamente 
una nueva fase macho.  
Que estas Hembras puras maduren y pongan antes que la fase macho, depende, por un lado de la 
temperatura (ya vimos que a baja temperatura no se producen puestas hembra) y de la edad, ya 
que a 0 años la fase hembra está ralentizada intrínsecamente.  
 
Lo que ocurra a continuación depende de la temperatura: 
 Baja temperatura (14º C): La maduración de la fase hembra de las Hembras puras es lenta 
y la puesta está inhibida, con lo que surge la nueva fase macho que alcanza y sobrepasa a la 
fase hembra. Con lo que a continuación de las hembras puras tenemos un incremento de In-
tersexuales hembras seguidos de un incremento de Intersexuales macho (Fig. 9.23). El 
tamaño y duración del pico de Intersexuales hembra depende de la edad de los animales, ya 
que en 0 años de edad, la fase hembra de las Hembras puras está inmadura, con lo que la 
nueva fase macho que surge la supera rápidamente, y el pico de Intersexuales hembra es cor-
to y pequeño. En cambio, en 1 año de edad, la fase hembra está más desarrollada, y la fase 
macho tarda más en superarla , con lo que el pico de Intersexuales hembra es más duradero y 
grande. 
Como cada vez que una fase alcanza a otra, surge un pico de Intersexuales macho-hembra 
que se tratará más adelante. 
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Fig. 9.23. Evolución de la clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra en condiciones de tempera-
tura baja (14º C). Esfera azul grande: fase sexual macho funcional; Esfera azul pequeña; fase sexual macho no 
funcional; Esfera rosa pequeña: fase sexual hembra no funcional; Esfera rosa grande: Fase sexual hembra 
funcional; P: puesta. 
 
 Alta temperatura (18º C): La maduración de la fase hembra está favorecida, con lo que la 
fase hembra madura rápidamente y pone como Hembra pura, con 1 año de edad. En el caso 
de 0 años de edad, el desarrollo de la fase hembra está desacelerado en meiosis y vitelogéne-
sis, con lo que la puesta está limitada, así que, en vez de llegar a puesta surge la fase macho y 
supera a la hembra (Fig. 9.24). 
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Fig. 9.24. Evolución de la clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra en condiciones de tempera-
tura alta (18ºC). Esfera azul grande: fase sexual macho funcional; Esfera azul pequeña; fase sexual macho no 
funcional; Esfera rosa pequeña: fase sexual hembra no funcional; Esfera rosa grande: Fase sexual hembra 
funcional; P: puesta. 
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Fig. 9.25. Evolución de la clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra, predominante en condicio-
nes de fotoperiodo corto, a distintas temperaturas y edades. �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase sexual 
Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho hembra; 
CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra; P�: Puesta hembra 
    
- El fotoperiodo largo favorece el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho, con lo que la 
Intersexualidad se verá favorecida frente a los sexos puros y a los Cambios de sexo de macho a 
hembra.  
El que predominen más los Intersexuales macho o hembra depende principalmente de la edad, ya 
que en 0 años la fase hembra está inmadura, y la fase macho la supera más rápidamente, con lo 
que predominan los Intersexuales macho, sin embargo, en 1 año de edad, la fase hembra está 
más madura, con lo que la fase macho tarda más en alcanzarla, predominado los Intersexuales 
hembra.  




 Las bajas temperaturas (14º C) desaceleran la maduración de ambas fases sexuales. La 
puesta hembra está inhibida o muy desfavorecida. 
 Las temperaturas altas (18º C) aceleran la maduración de ambas fases sexuales. Con 1 año 
de edad, la puesta hembra está favorecida, sin embargo, con 0 años de edad, el desarrollo de 
la fase hembra está intrínsecamente desfavorecido en la primera mitad del desarrollo, con lo 
que habrá ausencia de puesta hembra o serán muy escasas. 
- En conclusión, los dos factores actúan independientemente, el fotoperiodo determina que 
clase sexual predomina, ya que actúa sobre el desarrollo inicial de las fases sexuales, y la 
temperatura determina cómo evolucionan estas fases, ya que actúa sobre la maduración y 
puesta (Fig. 9.26). 
 
Evolución de las clases predominantes según la tempe-
ratura y edad 
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Fig. 9.26. Tabla resumen del efecto de la temperatura, el fotoperiodo y la edad en el sexo y las clases sexua-
les. �: Macho puro; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual 
Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase 
sexual de macho a hembra; P�: Puesta hembra 
 
- En la tabla vemos que con fotoperiodo largo y alta temperatura, en 1 año de edad aparecen Hem-
bras puras, cuando deberían predominar los Intersexuales; sin embargo, la fase hembra que ma-
dura en el Intersexual macho inicial está madura, con lo cual el macho pone como Cambio de fa-
se sexual de macho a hembra, y a continuación, la Hembra pura pone, surgiendo inmediatamente 
las nuevas fases sexuales.  
- Al exponer a los animales a un factor favorable y otro desfavorable obtenemos un pico de Inter-
sexuales macho-hembra, ya que ambas fases sexuales está retenidas en el mismo punto, y ambas 
se alcanzan.  
Si el factor desfavorable es el fotoperiodo los IS�� serán muy inmaduros (Spg – Spg y Ovg-
OvV), mientras que si el factor desfavorable es la temperatura los IS�� estarán en maduración 
(Ma y OvV). 
- Finalmente, la funcionalidad sexual, o sexo, viene establecido por la edad, mientras que las cla-
ses sexuales dependen de las condiciones ambientales, sufriendo variaciones según la edad. In-
dependientemente de la edad, la predominancia de un sexo u otro a distintas condiciones am-
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Fig. 9.24. Evolución de la clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra en condiciones de tempera-
tura alta (18ºC). Esfera azul grande: fase sexual macho funcional; Esfera azul pequeña; fase sexual macho no 
funcional; Esfera rosa pequeña: fase sexual hembra no funcional; Esfera rosa grande: Fase sexual hembra 
funcional; P: puesta. 
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Fig. 9.25. Evolución de la clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra, predominante en condicio-
nes de fotoperiodo corto, a distintas temperaturas y edades. �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase sexual 
Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho hembra; 
CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra; P�: Puesta hembra 
    
- El fotoperiodo largo favorece el desarrollo de nuevas series gametogénicas macho, con lo que la 
Intersexualidad se verá favorecida frente a los sexos puros y a los Cambios de sexo de macho a 
hembra.  
El que predominen más los Intersexuales macho o hembra depende principalmente de la edad, ya 
que en 0 años la fase hembra está inmadura, y la fase macho la supera más rápidamente, con lo 
que predominan los Intersexuales macho, sin embargo, en 1 año de edad, la fase hembra está 
más madura, con lo que la fase macho tarda más en alcanzarla, predominado los Intersexuales 
hembra.  




 Las bajas temperaturas (14º C) desaceleran la maduración de ambas fases sexuales. La 
puesta hembra está inhibida o muy desfavorecida. 
 Las temperaturas altas (18º C) aceleran la maduración de ambas fases sexuales. Con 1 año 
de edad, la puesta hembra está favorecida, sin embargo, con 0 años de edad, el desarrollo de 
la fase hembra está intrínsecamente desfavorecido en la primera mitad del desarrollo, con lo 
que habrá ausencia de puesta hembra o serán muy escasas. 
- En conclusión, los dos factores actúan independientemente, el fotoperiodo determina que 
clase sexual predomina, ya que actúa sobre el desarrollo inicial de las fases sexuales, y la 
temperatura determina cómo evolucionan estas fases, ya que actúa sobre la maduración y 
puesta (Fig. 9.26). 
 
Evolución de las clases predominantes según la tempe-
ratura y edad 
14º C 18º C 
Fotoperiodo Clases sexuales predominantes 
1 año 0 años 1 año 0 años 








por Tª y edad P� 
P� Inhibida por 
edad 
IS�� IS� �, IS� IS� 
16 horas Intersexuales P� Inhibida 
por Tª 
P� Inhibida 
por Tª y edad P� 
P� Inhibida por 
edad 
Fig. 9.26. Tabla resumen del efecto de la temperatura, el fotoperiodo y la edad en el sexo y las clases sexua-
les. �: Macho puro; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual 
Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase 
sexual de macho a hembra; P�: Puesta hembra 
 
- En la tabla vemos que con fotoperiodo largo y alta temperatura, en 1 año de edad aparecen Hem-
bras puras, cuando deberían predominar los Intersexuales; sin embargo, la fase hembra que ma-
dura en el Intersexual macho inicial está madura, con lo cual el macho pone como Cambio de fa-
se sexual de macho a hembra, y a continuación, la Hembra pura pone, surgiendo inmediatamente 
las nuevas fases sexuales.  
- Al exponer a los animales a un factor favorable y otro desfavorable obtenemos un pico de Inter-
sexuales macho-hembra, ya que ambas fases sexuales está retenidas en el mismo punto, y ambas 
se alcanzan.  
Si el factor desfavorable es el fotoperiodo los IS�� serán muy inmaduros (Spg – Spg y Ovg-
OvV), mientras que si el factor desfavorable es la temperatura los IS�� estarán en maduración 
(Ma y OvV). 
- Finalmente, la funcionalidad sexual, o sexo, viene establecido por la edad, mientras que las cla-
ses sexuales dependen de las condiciones ambientales, sufriendo variaciones según la edad. In-
dependientemente de la edad, la predominancia de un sexo u otro a distintas condiciones am-
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bientales es meramente visual, es decir, un sexo se puede hacer más visible que otro; eso no 
quiere decir que se pueda forzar a una población a ser, por ejemplo, hembras, y a poner como tal. 
Lo que se debería hacer para ello sería coger una población de 1 año de edad o más y exponerlo 
a condiciones de alta temperatura y fotoperiodo largo, así se conseguirían mayoría de hembras en 
la población. 
 
9.2. Acondicionamiento 2: Efecto del Fotoperiodo y la edad. 
En este acondicionamiento se decidió mantener la temperatura ambiente (Fig. 3.9) y variar el fotope-
riodo y edad de los animales (Fig. 9.27), ya que se vio que la edad era fundamental en la funcionali-
dad del animal, y se consideró que la luz era más determinante que la temperatura para el desarrollo 
de las fases sexuales.  
Se cogieron individuos mayoritariamente en reposo restauración o indeterminados del medio natural 
en el período Octubre-Enero y se acondicionaron según el siguiente esquema: 
 
 0 h luz 8 h luz 16 h luz 24h luz 
0 años de edad 0h 0 años 8h 0 años 16h 0 años 24h 0 años 
1 año de edad 0h 1 año 8h 1 año 16h 1 año 24h 1 año 
Fig. 9.27. Tabla resumen de los factores aplicados en el segundo acondicionamiento. 
 
9.2.1 Efecto del acondicionamiento 2 sobre el desarrollo de las Fases Sexuales 
En el acondicionamiento 1, se vio que el fotoperído corto (8 horas de luz) reduce el desarrollo game-
togénico al retrasar el desarrollo a nivel de mitosis (desarrollo de nuevas series gametogénicas) y 
meiosis en macho y hembra y en vitelogénesis, y que el largo (16 horas) lo estimulaba en esos mis-
mos puntos. La pregunta era si la oscuridad total frena totalmente la gametogénesis y si la luz per-
manente acelera el desarrollo más que con 16 horas de luz; para responder a estas preguntas se plan-















 Población acondicionada y su evolución en el medio Natural 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.28. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en el medio 
natural. 
 
Hay un alto porcentaje inicial de Indeterminados, por lo que hay pocas series gametogénicas en de-
sarrollo, y estas están a nivel de espermatogonias y maduración, en el caso de los machos. 
Entre el 3 de noviembre y el 28 de diciembre, el desarrollo de la fase macho está acelerada, ya que 
surgen picos continuos de maduración sin que se observe la primera mitad del desarrollo, y entran 
inmediatamente en puesta. A partir del 28 de diciembre el desarrollo se ralentiza, se observan las 
meiosis y la maduración y puesta se mantienen en el tiempo (Fig. 9.28a). 
Por otro lado, la fase sexual hembra está muy poco desarrollada, los ovocitos vitelogénicos se man-
tienen sin madurar y las ovogonias se acumulan sin pasar a previtelogénicos (Fig. 9.28b) 
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Fase sexual hembra de las hembras funcionales 
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bientales es meramente visual, es decir, un sexo se puede hacer más visible que otro; eso no 
quiere decir que se pueda forzar a una población a ser, por ejemplo, hembras, y a poner como tal. 
Lo que se debería hacer para ello sería coger una población de 1 año de edad o más y exponerlo 
a condiciones de alta temperatura y fotoperiodo largo, así se conseguirían mayoría de hembras en 
la población. 
 
9.2. Acondicionamiento 2: Efecto del Fotoperiodo y la edad. 
En este acondicionamiento se decidió mantener la temperatura ambiente (Fig. 3.9) y variar el fotope-
riodo y edad de los animales (Fig. 9.27), ya que se vio que la edad era fundamental en la funcionali-
dad del animal, y se consideró que la luz era más determinante que la temperatura para el desarrollo 
de las fases sexuales.  
Se cogieron individuos mayoritariamente en reposo restauración o indeterminados del medio natural 
en el período Octubre-Enero y se acondicionaron según el siguiente esquema: 
 
 0 h luz 8 h luz 16 h luz 24h luz 
0 años de edad 0h 0 años 8h 0 años 16h 0 años 24h 0 años 
1 año de edad 0h 1 año 8h 1 año 16h 1 año 24h 1 año 
Fig. 9.27. Tabla resumen de los factores aplicados en el segundo acondicionamiento. 
 
9.2.1 Efecto del acondicionamiento 2 sobre el desarrollo de las Fases Sexuales 
En el acondicionamiento 1, se vio que el fotoperído corto (8 horas de luz) reduce el desarrollo game-
togénico al retrasar el desarrollo a nivel de mitosis (desarrollo de nuevas series gametogénicas) y 
meiosis en macho y hembra y en vitelogénesis, y que el largo (16 horas) lo estimulaba en esos mis-
mos puntos. La pregunta era si la oscuridad total frena totalmente la gametogénesis y si la luz per-
manente acelera el desarrollo más que con 16 horas de luz; para responder a estas preguntas se plan-















 Población acondicionada y su evolución en el medio Natural 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.28. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en el medio 
natural. 
 
Hay un alto porcentaje inicial de Indeterminados, por lo que hay pocas series gametogénicas en de-
sarrollo, y estas están a nivel de espermatogonias y maduración, en el caso de los machos. 
Entre el 3 de noviembre y el 28 de diciembre, el desarrollo de la fase macho está acelerada, ya que 
surgen picos continuos de maduración sin que se observe la primera mitad del desarrollo, y entran 
inmediatamente en puesta. A partir del 28 de diciembre el desarrollo se ralentiza, se observan las 
meiosis y la maduración y puesta se mantienen en el tiempo (Fig. 9.28a). 
Por otro lado, la fase sexual hembra está muy poco desarrollada, los ovocitos vitelogénicos se man-
tienen sin madurar y las ovogonias se acumulan sin pasar a previtelogénicos (Fig. 9.28b) 
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Partimos de un población donde los machos funcionales están en puesta y entrando en Reposo-
restauración.  
Como ocurre con 0 años de edad (Fig. 9.28a), al inicio del periodo de acondicionamiento surge un 
pico de maduración macho sin que se observen las etapas anteriores de desarrollo, y a continuación 
entran en puesta, que se extienden en el tiempo. Al final el desarrollo se ralentiza y se observa como 
surgen las nuevas series (espermatogonias), pasan a meiosis y de ahí a maduración (Fig. 9.29a).  
Respecto a las hembras funcionales, al igual que ocurre con 0 años de edad (Fig. 9.28b), las fases 
hembra funcionales apenas varían su grado desarrollo durante todo el periodo, con la diferencia de 
que las hembras funcionales de 1 año de edad presentan un mayor desarrollo (Fig. 9.29b) 
 
 Condiciones muy desfavorables (0 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
Fase sexual macho de los machos funcionales 
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Fig. 9.30. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 0 horas de luz. 
 
En la fase sexual macho (Fig. 9.30a) el proceso está muy ralentizado, las espermatogonias iniciales 
pasan lentamente a meiosis, a maduración a los 60 días y a puestas a los 75. A los 30 días hay una 
puesta correspondiente a los maduros iniciales, lo que indica que la maduración también está un po-
co decelerada. Alos 45 surge un pico de espermatogonias correspondientes a los Interminados que 
empiezan a desarrollarse, y se acumulan (meiosis desacelerada), luego pasan a meiosis y lentamente 
a maduros. El desarrollo gametogénico macho no se frena totalmente pero se ralentiza intensamente. 
Respecto a la fase hembra (Fig. 9.30b), la maduración está menos ralentizada que en el medio natu-
ral, ya que aparecen postvitelogénicos desde el inicio, pero no se consiguen puestas. Hay dos peque-
ños picos de previtelogénicos. La vitelogénesis está muy ralentizada y las puestas hembra frenadas. 
Parece que las fases sexuales hembra están más potenciadas que las macho, pero puede ser que al 
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Fig. 9.31. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones 
de 0 horas de luz. 
 
En la fase sexual macho (Fig. 9.31a), desaparece el pico inicial de maduración, la meiosis y las es-
permatogonias surgen más tarde y las puestas se acumulan. Todo el desarrollo está ralentizado res-
pecto al medio natural. 
La fase sexual hembra (Fig. 9.31b) también parece ralentizada, ya que los ovocitos previtelogénicos 
no aparecen hasta el final del acondicionamiento. Respecto a la segunda mitad del desarrollo, las 
diferencias que se observan respecto al medio (Fig. 9.29b) se explican por una diferente localización 
de las puestas macho que hacen visible a la fase hembra. 
 
Resumen de los efectos de la ausencia de luz sobre el desarrollo de las fases sexuales (FS) a 
través de sus series gametogénicas (SG) 
 
En general decelera el inicio y desarrollo de ambas fases sexuales, aunque no las frena totalmente.  
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas y Meiosis desacelerados.  
SG �: Meiosis ralentizada. 
El efecto sobre las dos clases de edad es el mismo, la diferencia radica en un distinto punto de desa-
rrollo inicial, en la fase sexual macho, y, en la hembra, en que en 0 años de edad, al estar el macho 










Partimos de un población donde los machos funcionales están en puesta y entrando en Reposo-
restauración.  
Como ocurre con 0 años de edad (Fig. 9.28a), al inicio del periodo de acondicionamiento surge un 
pico de maduración macho sin que se observen las etapas anteriores de desarrollo, y a continuación 
entran en puesta, que se extienden en el tiempo. Al final el desarrollo se ralentiza y se observa como 
surgen las nuevas series (espermatogonias), pasan a meiosis y de ahí a maduración (Fig. 9.29a).  
Respecto a las hembras funcionales, al igual que ocurre con 0 años de edad (Fig. 9.28b), las fases 
hembra funcionales apenas varían su grado desarrollo durante todo el periodo, con la diferencia de 
que las hembras funcionales de 1 año de edad presentan un mayor desarrollo (Fig. 9.29b) 
 
 Condiciones muy desfavorables (0 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
Fase sexual macho de los machos funcionales 
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Fig. 9.30. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 0 horas de luz. 
 
En la fase sexual macho (Fig. 9.30a) el proceso está muy ralentizado, las espermatogonias iniciales 
pasan lentamente a meiosis, a maduración a los 60 días y a puestas a los 75. A los 30 días hay una 
puesta correspondiente a los maduros iniciales, lo que indica que la maduración también está un po-
co decelerada. Alos 45 surge un pico de espermatogonias correspondientes a los Interminados que 
empiezan a desarrollarse, y se acumulan (meiosis desacelerada), luego pasan a meiosis y lentamente 
a maduros. El desarrollo gametogénico macho no se frena totalmente pero se ralentiza intensamente. 
Respecto a la fase hembra (Fig. 9.30b), la maduración está menos ralentizada que en el medio natu-
ral, ya que aparecen postvitelogénicos desde el inicio, pero no se consiguen puestas. Hay dos peque-
ños picos de previtelogénicos. La vitelogénesis está muy ralentizada y las puestas hembra frenadas. 
Parece que las fases sexuales hembra están más potenciadas que las macho, pero puede ser que al 
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Fig. 9.31. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones 
de 0 horas de luz. 
 
En la fase sexual macho (Fig. 9.31a), desaparece el pico inicial de maduración, la meiosis y las es-
permatogonias surgen más tarde y las puestas se acumulan. Todo el desarrollo está ralentizado res-
pecto al medio natural. 
La fase sexual hembra (Fig. 9.31b) también parece ralentizada, ya que los ovocitos previtelogénicos 
no aparecen hasta el final del acondicionamiento. Respecto a la segunda mitad del desarrollo, las 
diferencias que se observan respecto al medio (Fig. 9.29b) se explican por una diferente localización 
de las puestas macho que hacen visible a la fase hembra. 
 
Resumen de los efectos de la ausencia de luz sobre el desarrollo de las fases sexuales (FS) a 
través de sus series gametogénicas (SG) 
 
En general decelera el inicio y desarrollo de ambas fases sexuales, aunque no las frena totalmente.  
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas y Meiosis desacelerados.  
SG �: Meiosis ralentizada. 
El efecto sobre las dos clases de edad es el mismo, la diferencia radica en un distinto punto de desa-
rrollo inicial, en la fase sexual macho, y, en la hembra, en que en 0 años de edad, al estar el macho 










 Condiciones desfavorables (8 horas de luz)  
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.32. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 8 horas de luz. 
 
El desarrollo de una nueva fase macho, marcada en el medio natural (Fig. 9.28a) por el pico de ma-
duración inicial, tarda 90 días en surgir en el acondicionamiento (Fig. 9.32a), y se ven todas las eta-
pas previas de desarrollo. Por otro lado, el pico inicial de espermatogonias pasa lentamente a meiosis 
y ahí se acumulan y pasan lentamente a maduración. Las puestas macho se extienden en el tiempo. 
La fase sexual hembra es más visible (Fig. 9.31b), debido a la ralentización de la fase macho. Las 
ovogonias y los ovocitos previtelogénicos se acumulan y progresan muy lentamente. Parece que la 
fase hembra está más madura que en el medio natural. 
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Fig. 9.33. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho y hembra de 1 año de edad en condiciones de 8 
horas de luz. 
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Acondicionamientos 
Lo mismo que ocurre con 0 años de edad (Fig. 9.32a), la nueva fase sexual macho, marcada en el 
medio natural (Fig. 9.29a) por un pico de maduración, en el acondicionamiento (Fig. 9.33a) surge a 
los 75 días en forma de espermatogonias. Las meiosis iniciales pasan lentamente a maduración, las 
cuales se acumulan y pasan lentamente a puesta, las cuales se extienden en el tiempo. 
El proceso está ralentizado respecto al medio natural, las puestas se alargan, la maduración se ralen-
tiza, las nuevas series gametogénicas están desaceleradas y la meiosis ralentizada. 
La fase hembra está ralentizada en la primera mitad del desarrollo (Fig. 9.33b), los Ovp que surgen a 
los 15 días se mantienen 75 días. Asímismo, las ovogonias se acumulan y se mantienen prácticamen-
te durante todo el acondicionamiento. 
 
Resumen de los efectos de 8 horas de luz sobre el desarrollo de las fases sexuales (FS) a través 
de sus series gametogénicas (SG) 
Se produce una desaceleración del desarrollo en relación al medio natural, pero menor que a 0 
horas luz.  
Si eliminamos los efectos comunes de la baja temperatura sobre la maduración y las puestas, tene-
mos el siguiente efecto. 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas y meiosis ralentizados.  
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas y meiosis ralentizadas.  
No se ven diferencias entre las dos clases de edad. 
 
 Condiciones favorables (16 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.34. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 16 horas de luz. 
 
La velocidad de desarrollo de la fase sexual macho (Fig. 9.34a) es mucho mayor que en el medio 
natural (Fig. 9.28.a); se consiguen completar 2 ciclos gaméticos con puestas, frente a uno del medio 
natural. 
Hay dos picos de meiosis iniciales que dan lugar a puestas; esto indica que la fase sexual macho, con 
un fotoperiodo de 16 horas es capaz de desarrollar y madurar dos fases sexuales. 
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 Condiciones desfavorables (8 horas de luz)  
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.32. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 8 horas de luz. 
 
El desarrollo de una nueva fase macho, marcada en el medio natural (Fig. 9.28a) por el pico de ma-
duración inicial, tarda 90 días en surgir en el acondicionamiento (Fig. 9.32a), y se ven todas las eta-
pas previas de desarrollo. Por otro lado, el pico inicial de espermatogonias pasa lentamente a meiosis 
y ahí se acumulan y pasan lentamente a maduración. Las puestas macho se extienden en el tiempo. 
La fase sexual hembra es más visible (Fig. 9.31b), debido a la ralentización de la fase macho. Las 
ovogonias y los ovocitos previtelogénicos se acumulan y progresan muy lentamente. Parece que la 
fase hembra está más madura que en el medio natural. 
 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.33. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho y hembra de 1 año de edad en condiciones de 8 
horas de luz. 
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Acondicionamientos 
Lo mismo que ocurre con 0 años de edad (Fig. 9.32a), la nueva fase sexual macho, marcada en el 
medio natural (Fig. 9.29a) por un pico de maduración, en el acondicionamiento (Fig. 9.33a) surge a 
los 75 días en forma de espermatogonias. Las meiosis iniciales pasan lentamente a maduración, las 
cuales se acumulan y pasan lentamente a puesta, las cuales se extienden en el tiempo. 
El proceso está ralentizado respecto al medio natural, las puestas se alargan, la maduración se ralen-
tiza, las nuevas series gametogénicas están desaceleradas y la meiosis ralentizada. 
La fase hembra está ralentizada en la primera mitad del desarrollo (Fig. 9.33b), los Ovp que surgen a 
los 15 días se mantienen 75 días. Asímismo, las ovogonias se acumulan y se mantienen prácticamen-
te durante todo el acondicionamiento. 
 
Resumen de los efectos de 8 horas de luz sobre el desarrollo de las fases sexuales (FS) a través 
de sus series gametogénicas (SG) 
Se produce una desaceleración del desarrollo en relación al medio natural, pero menor que a 0 
horas luz.  
Si eliminamos los efectos comunes de la baja temperatura sobre la maduración y las puestas, tene-
mos el siguiente efecto. 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas y meiosis ralentizados.  
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas y meiosis ralentizadas.  
No se ven diferencias entre las dos clases de edad. 
 
 Condiciones favorables (16 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.34. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 16 horas de luz. 
 
La velocidad de desarrollo de la fase sexual macho (Fig. 9.34a) es mucho mayor que en el medio 
natural (Fig. 9.28.a); se consiguen completar 2 ciclos gaméticos con puestas, frente a uno del medio 
natural. 
Hay dos picos de meiosis iniciales que dan lugar a puestas; esto indica que la fase sexual macho, con 
un fotoperiodo de 16 horas es capaz de desarrollar y madurar dos fases sexuales. 
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Al final del acondicionamiento la maduración se acumula (Fig. 9.34a); esto se debe a que en este 
momento la temperatura desciende (Fig. 3.11) (recordar que es temperatura ambiental y que no está 
controlada). 
Hay muy pocas hembras funcionales debido al alto desarrollo del macho (Fig. 9.34b); esto hace que 
haya puntos de la fase sexual hembra que no se observen. Sin embargo, se puede ver que la meiosis 
está estimulada, ya que a los 15 días de acondicionamiento aparece un pico de meiosis, cuando en el 
medio natural  este pico es de ovogonias y es menor (Fig. 9.28b). Además, el pico de ovogonias que 
en el medio natural surge al final del periodo de acondicionamiento, con 16 horas se adelanta a la 
mitad del periodo (Fig. 9.34b). Por otro lado, los ovocitos vitelogénicos que se observan en el medio 
natural (Fig. 9.28b), en acondicionamiento aparecen como ovocitos postvitelogénicos e incluso hay 
puesta hembra, aunque en muy bajo porcentaje. 
La puesta hembra parece indicar que la temperatura no es suficientemente baja como para inhibir la 
puesta (Fig. 3.11). Los ovocitos postvitelogénicos que no alcanzan la puesta entran en atresia. 
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Fig. 9.35. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones 
de 16 horas de luz. 
 
La fase macho está tan acelerada que se observa como en puesta continua (Fig. 9.35a). Hay aportes 
de nuevas fases sexuales que se visualizan como picos de meiosis que pasan rápidamente a madura-
ción y puesta.  Se completan dos ciclos gametogénicos. 
La fase sexual hembra (Fig. 9.35b) está muy acelerada, ya que todas las hembras funcionales hembra 
están maduras. Sin embargo, no hay puesta, y al final del acondicionamiento los ovocitos maduros 
están atrésicos en su mayoría. Se desconoce porque ocurre esto, ya que la temperatura del agua de-
bería ser la misma que para 0 años de edad, donde si hay una puesta, sin embargo está claro que este 
pequeño porcentaje de individuos que entran en puesta hembra tienen unas condiciones más favora-
bles, posiblemente su ubicación dentro del tanque. 
 
Resumen de los efectos de 16 horas de luz sobre el desarrollo de las fases sexuales (FS) a través 
de sus series gametogénicas (SG) 
Se produce una aceleración del desarrollo en relación al medio natural. 
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Fase sexual macho de los machos funcionales 
1 año con  16 horas luz
Fase sexual hembra de las hembras funcionales 
1 año con 16 horas luz
Acondicionamientos 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas favorecidas y meiosis acelerada. Se completan dos 
ciclo gaméticos con puesta. 
SG �: Meiosis y Vitelogénesis acelerada.  
Se alcanza la madurez de la fase hembra antes que en el medio natural, pero, al no alcanzar la puesta 
(salvo una pequeña excepción) estos entran en atresia, cosa que en medio natural no ocurre. 
 
 Condiciones muy favorables (24 horas de luz) 
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Fig. 9.36. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 24 horas de luz. 
 
Se completan dos ciclos gametogénicos macho y, al final del acondicionamiento se observa la puesta 
del tercer ciclo (Fig. 9.36a). Surgen tres nuevas fases sexuales macho, marcados por picos de meio-
sis, el 2 de noviembre, el 2 de diciembre y el 15 de diciembre. La maduración pasa rápidamente a 
puesta, que se ve como un único pico, excepto al final del acondicionamiento, cuando la temperatura 
desciende y la maduración tarda más en pasar a puesta. 
En la fase sexual hembra (Fig. 9.36b) se observa el desarrollo de nuevas series hembra que en el 
medio natural no se ven (Fig. 9.28b) en forma de meioisis, tanto al inicio como al final del acondi-
cionamiento. Se alcanza la madurez al final del acondicionamiento, cuando la temperatura es dema-
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Al final del acondicionamiento la maduración se acumula (Fig. 9.34a); esto se debe a que en este 
momento la temperatura desciende (Fig. 3.11) (recordar que es temperatura ambiental y que no está 
controlada). 
Hay muy pocas hembras funcionales debido al alto desarrollo del macho (Fig. 9.34b); esto hace que 
haya puntos de la fase sexual hembra que no se observen. Sin embargo, se puede ver que la meiosis 
está estimulada, ya que a los 15 días de acondicionamiento aparece un pico de meiosis, cuando en el 
medio natural  este pico es de ovogonias y es menor (Fig. 9.28b). Además, el pico de ovogonias que 
en el medio natural surge al final del periodo de acondicionamiento, con 16 horas se adelanta a la 
mitad del periodo (Fig. 9.34b). Por otro lado, los ovocitos vitelogénicos que se observan en el medio 
natural (Fig. 9.28b), en acondicionamiento aparecen como ovocitos postvitelogénicos e incluso hay 
puesta hembra, aunque en muy bajo porcentaje. 
La puesta hembra parece indicar que la temperatura no es suficientemente baja como para inhibir la 
puesta (Fig. 3.11). Los ovocitos postvitelogénicos que no alcanzan la puesta entran en atresia. 
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Fig. 9.35. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 1 año de edad en condiciones 
de 16 horas de luz. 
 
La fase macho está tan acelerada que se observa como en puesta continua (Fig. 9.35a). Hay aportes 
de nuevas fases sexuales que se visualizan como picos de meiosis que pasan rápidamente a madura-
ción y puesta.  Se completan dos ciclos gametogénicos. 
La fase sexual hembra (Fig. 9.35b) está muy acelerada, ya que todas las hembras funcionales hembra 
están maduras. Sin embargo, no hay puesta, y al final del acondicionamiento los ovocitos maduros 
están atrésicos en su mayoría. Se desconoce porque ocurre esto, ya que la temperatura del agua de-
bería ser la misma que para 0 años de edad, donde si hay una puesta, sin embargo está claro que este 
pequeño porcentaje de individuos que entran en puesta hembra tienen unas condiciones más favora-
bles, posiblemente su ubicación dentro del tanque. 
 
Resumen de los efectos de 16 horas de luz sobre el desarrollo de las fases sexuales (FS) a través 
de sus series gametogénicas (SG) 
Se produce una aceleración del desarrollo en relación al medio natural. 
 34 
Fase sexual macho de los machos funcionales 
1 año con  16 horas luz
Fase sexual hembra de las hembras funcionales 
1 año con 16 horas luz
Acondicionamientos 
SG �: Desarrollo de nuevas series gametogénicas favorecidas y meiosis acelerada. Se completan dos 
ciclo gaméticos con puesta. 
SG �: Meiosis y Vitelogénesis acelerada.  
Se alcanza la madurez de la fase hembra antes que en el medio natural, pero, al no alcanzar la puesta 
(salvo una pequeña excepción) estos entran en atresia, cosa que en medio natural no ocurre. 
 
 Condiciones muy favorables (24 horas de luz) 
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Fig. 9.36. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 24 horas de luz. 
 
Se completan dos ciclos gametogénicos macho y, al final del acondicionamiento se observa la puesta 
del tercer ciclo (Fig. 9.36a). Surgen tres nuevas fases sexuales macho, marcados por picos de meio-
sis, el 2 de noviembre, el 2 de diciembre y el 15 de diciembre. La maduración pasa rápidamente a 
puesta, que se ve como un único pico, excepto al final del acondicionamiento, cuando la temperatura 
desciende y la maduración tarda más en pasar a puesta. 
En la fase sexual hembra (Fig. 9.36b) se observa el desarrollo de nuevas series hembra que en el 
medio natural no se ven (Fig. 9.28b) en forma de meioisis, tanto al inicio como al final del acondi-
cionamiento. Se alcanza la madurez al final del acondicionamiento, cuando la temperatura es dema-
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Fig. 9.37. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 24 horas de luz. 
ba 
 
El proceso se acelera tanto que es difícil distinguir el número de ciclos gametogénicos macho que se 
desarrollan y ponen (Fig. 9.37a), ya que siempre hay un importante porcentaje de machos en puesta. 
Durante el acondicionamiento se observa el desarrollo de 4 nuevas fases sexuales macho, en forma 
de picos de meiosis; de estas 4, tres de ellas parecen llegar a puesta, mientras la última acaba el 
acondicionamiento en maduración, predominantemente. 
El alto porcentaje de machos en puesta enmascara la fase sexual hembra (Fig. 9.37b); sin embargo se 
ve que hay un rápido paso de ovocitos previtelogénicos a ovocitos vitelogénicos. Los ovocitos ma-
duros surgen pronto, pero no hay puesta, entrando en atresia. 
 
Resumen de los efectos de 24 horas de luz sobre el desarrollo de las fases sexuales (FS) a través 
de sus series gametogénicas (SG) 
SG �: Desarrollo de ciclos gametogénicos macho continuos (con mayor efecto limitado en 0 años de 
edad), meiosis acelerada.  
SG �: Meiosis y Vitelogénesis acelerada.  
 
El desarrollo gametogénico macho está muy acelerado respecto al medio natural, y en la clase de 1 
año de edad se consiguen puestas continuas de macho, originadas por un desarrollo continuo de nue-
vas fases sexuales macho; sin embargo, con 0 años de edad, al final del acondicionamiento, cuando 
la temperatura desciende, la maduración de las nuevas fases sexuales se ralentiza más que con 1 año 
de edad. Esto demuestra que el efecto estimulante del fotoperiodo sobre el desarrollo de las series 
gametogénicas macho está más limitado con 0 años de edad. Esto tiene sentido, ya que estos anima-
les están desarrollando su primer ciclo gametogénico, y en el primer acondicionamiento también se 
observó un límite en el efecto de las condiciones favorables (Fig. 9.6). 
Hay que destacar también de este acondicionamiento, que aunque se alcance la madurez hembra, si 
las condiciones de temperatura no son las adecuadas, los ovocitos postvitelogénicos entran en atre-
sia. Con lo que un acondicionamiento con fotoperiodo largo pero baja temperatura favorece las 
puestas macho, que serán más abundantes cuanto más largo sea el fotoperiodo, pero inhibe las pues-
tas hembra, su fase sexual se desarrolla, pero entrará en atresia al alcanzar la madurez. 
 36 
Fase sexual macho de los machos funcionales 
1 año con 24 horas luz
Fase sexual hembra de las hembras funcionales 
1 año con  24 horas luz
Acondicionamientos
9.2.1.1 Resumen de los efectos del acondicionamiento 2 sobre las fases sexuales a través de sus 
series gametogénicas: 
 
  0 horas 8 horas 16 horas 24 horas 
Me  - - + + 
Maduración 0 0 0 0 SG  
Puestas  0 0 0 0 
 
Me  - - + + 
Vitelogénesis - - + + 
Maduración 0 0 0 0 
SG  
Puesta  0 0 0 0 
Fig. 9.38. Tabla resumen de los efectos del acondicionamiento 2 sobre el desarrollo de las fases sexuales ma-
cho y hembra. SG: Serie Gametogénica; : Macho; �: Hembra; Me: Meiosis; -: Efecto negativo o ra-
lentizador; +: Efecto positivo o estimulante; 0: ausencia de efecto sobre ese punto de desarrollo. 
 
Como ya se vio en el anterior acondicionamiento, el fotoperiodo actúa sobre la primera mitad de 
desarrollo de ambas fases sexuales. Durante este acondicionamiento la temperatura, que era la am-
biental de Galicia, sufrió una variación desde 17,5º C al inicio del acondicionamiento hasta una me-
dia de 14º C al final del acondicionamiento (Fig. 3.11); por esta razón, en todas las condiciones de 
fotoperiodo, al final del acondicionamiento se reduce la velocidad de maduración y puesta. 
 
- La ausencia de fotoperiodo (0 horas), independientemente de la edad y  con alimento ad libi-
tum, no inhibe el desarrollo gametogénico, simplemente lo ralentiza; lo que significa que el fo-
toperiodo no es un factor limitante del ciclo gametogénico. 
- Un fotoperiodo corto, de 0 a 8 horas de luz desacelera el desarrollo de ambas fases sexuales, 
en su inicio, a nivel de meiosis, macho y hembra, y de vitelogénesis. Cuanto menor es el foto-
periodo, mayor es el efecto ralentizador, pero este efecto no es exponencial, sino que llega a 
meseta, es decir, a 0 horas no se inhibe el desarrollo. 
- Un fotoperiodo largo de 16 a 24 horas de luz acelera el desarrollo de nuevas series game-
togénicas y de las ya existentes mediante una acción mitótica, meiótica y vitelogénica. A ma-
yor fotoperiodo, mayor es el efecto acelerador. La limitación de este efecto depende de la edad, 
con 1 año de edad se consiguen puestas macho continuas, mientras que con 0 años no es así.  
- Respecto a la edad, el efecto ralentizador del fotoperiodo corto, sobre ambas series gametogé-
nicas, es mayor en 0 años de edad que en 1 año de edad. Asímismo, el efecto estimulante del 
fotoperiodo largo está limitado, en 0 años de edad, siendo esta limitación más intensa en la se-
rie gametogénica hembra. 
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Fig. 9.37. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 24 horas de luz. 
ba 
 
El proceso se acelera tanto que es difícil distinguir el número de ciclos gametogénicos macho que se 
desarrollan y ponen (Fig. 9.37a), ya que siempre hay un importante porcentaje de machos en puesta. 
Durante el acondicionamiento se observa el desarrollo de 4 nuevas fases sexuales macho, en forma 
de picos de meiosis; de estas 4, tres de ellas parecen llegar a puesta, mientras la última acaba el 
acondicionamiento en maduración, predominantemente. 
El alto porcentaje de machos en puesta enmascara la fase sexual hembra (Fig. 9.37b); sin embargo se 
ve que hay un rápido paso de ovocitos previtelogénicos a ovocitos vitelogénicos. Los ovocitos ma-
duros surgen pronto, pero no hay puesta, entrando en atresia. 
 
Resumen de los efectos de 24 horas de luz sobre el desarrollo de las fases sexuales (FS) a través 
de sus series gametogénicas (SG) 
SG �: Desarrollo de ciclos gametogénicos macho continuos (con mayor efecto limitado en 0 años de 
edad), meiosis acelerada.  
SG �: Meiosis y Vitelogénesis acelerada.  
 
El desarrollo gametogénico macho está muy acelerado respecto al medio natural, y en la clase de 1 
año de edad se consiguen puestas continuas de macho, originadas por un desarrollo continuo de nue-
vas fases sexuales macho; sin embargo, con 0 años de edad, al final del acondicionamiento, cuando 
la temperatura desciende, la maduración de las nuevas fases sexuales se ralentiza más que con 1 año 
de edad. Esto demuestra que el efecto estimulante del fotoperiodo sobre el desarrollo de las series 
gametogénicas macho está más limitado con 0 años de edad. Esto tiene sentido, ya que estos anima-
les están desarrollando su primer ciclo gametogénico, y en el primer acondicionamiento también se 
observó un límite en el efecto de las condiciones favorables (Fig. 9.6). 
Hay que destacar también de este acondicionamiento, que aunque se alcance la madurez hembra, si 
las condiciones de temperatura no son las adecuadas, los ovocitos postvitelogénicos entran en atre-
sia. Con lo que un acondicionamiento con fotoperiodo largo pero baja temperatura favorece las 
puestas macho, que serán más abundantes cuanto más largo sea el fotoperiodo, pero inhibe las pues-
tas hembra, su fase sexual se desarrolla, pero entrará en atresia al alcanzar la madurez. 
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Fase sexual macho de los machos funcionales 
1 año con 24 horas luz
Fase sexual hembra de las hembras funcionales 
1 año con  24 horas luz
Acondicionamientos
9.2.1.1 Resumen de los efectos del acondicionamiento 2 sobre las fases sexuales a través de sus 
series gametogénicas: 
 
  0 horas 8 horas 16 horas 24 horas 
Me  - - + + 
Maduración 0 0 0 0 SG  
Puestas  0 0 0 0 
 
Me  - - + + 
Vitelogénesis - - + + 
Maduración 0 0 0 0 
SG  
Puesta  0 0 0 0 
Fig. 9.38. Tabla resumen de los efectos del acondicionamiento 2 sobre el desarrollo de las fases sexuales ma-
cho y hembra. SG: Serie Gametogénica; : Macho; �: Hembra; Me: Meiosis; -: Efecto negativo o ra-
lentizador; +: Efecto positivo o estimulante; 0: ausencia de efecto sobre ese punto de desarrollo. 
 
Como ya se vio en el anterior acondicionamiento, el fotoperiodo actúa sobre la primera mitad de 
desarrollo de ambas fases sexuales. Durante este acondicionamiento la temperatura, que era la am-
biental de Galicia, sufrió una variación desde 17,5º C al inicio del acondicionamiento hasta una me-
dia de 14º C al final del acondicionamiento (Fig. 3.11); por esta razón, en todas las condiciones de 
fotoperiodo, al final del acondicionamiento se reduce la velocidad de maduración y puesta. 
 
- La ausencia de fotoperiodo (0 horas), independientemente de la edad y  con alimento ad libi-
tum, no inhibe el desarrollo gametogénico, simplemente lo ralentiza; lo que significa que el fo-
toperiodo no es un factor limitante del ciclo gametogénico. 
- Un fotoperiodo corto, de 0 a 8 horas de luz desacelera el desarrollo de ambas fases sexuales, 
en su inicio, a nivel de meiosis, macho y hembra, y de vitelogénesis. Cuanto menor es el foto-
periodo, mayor es el efecto ralentizador, pero este efecto no es exponencial, sino que llega a 
meseta, es decir, a 0 horas no se inhibe el desarrollo. 
- Un fotoperiodo largo de 16 a 24 horas de luz acelera el desarrollo de nuevas series game-
togénicas y de las ya existentes mediante una acción mitótica, meiótica y vitelogénica. A ma-
yor fotoperiodo, mayor es el efecto acelerador. La limitación de este efecto depende de la edad, 
con 1 año de edad se consiguen puestas macho continuas, mientras que con 0 años no es así.  
- Respecto a la edad, el efecto ralentizador del fotoperiodo corto, sobre ambas series gametogé-
nicas, es mayor en 0 años de edad que en 1 año de edad. Asímismo, el efecto estimulante del 
fotoperiodo largo está limitado, en 0 años de edad, siendo esta limitación más intensa en la se-
rie gametogénica hembra. 
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- La temperatura es un factor limitante del desarrollo gonadal, en el punto de la puesta hem-
bra. 
- Al final del acondicionamiento, todas las hembras maduras presentaban un nivel más o menos 
avanzado de atresia. La fase hembra se desarrolla y madura pero, al estar inhibida la puesta, se 
produce la reabsorción de los ovocitos. Es decir, la baja temperatura parece activar la señal 
de activación del proceso de atresia, que en el medio natural se produciría en septiembre, des-
pués de las puestas y antes de que las ostras entren en reposo. Habría que ampliar el acondicio-
namiento a ver si estas ostras entran en reposo, aunque esto es dudoso, ya que la fase macho 
continúa surgiendo y desarrollándose. 
 
9.2.2 Efecto del fotoperiodo sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases sexuales 
En este caso el porcentaje de parasitados era muy bajo con lo que el desvío provocado en los resulta-
dos es mínimo. 
 
 Población acondicionada y su evolución en el medio Natural 
- Clase de edad 0 años  







































































Fig. 9.39. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en el medio natural. b. Clases sexua-
les de la población 0 años de edad en el medio natural. F�: Funcionalidad sexual macho; F�: Funcionalidad 
sexual hembra; I: Indeterminado; �: Clase sexual macho puro; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase 
sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho 
hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra; CFS���: Clase sexual Cam-
bio de fase sexual de hembra a macho. 
 
En la población de 0 años de edad hay un gran pico inicial de Indeterminados (Fig. 9.39.a), ya que 
aún no desarrollaron su primera gónada. A continuación surge un gran pico de funcionalidad macho, 
ya que la fase hembra está inmadura y frenada en vitelogénesis (Fig. 9.28.b). Al final del periodo 
surge de nuevo un pico de Indeterminados, resultado de las puestas macho, ya el desarrollo de las 
nuevas series gametogénicas está muy ralentizado. 
Inicialmente hay un 20% de hembras puras inmaduras y frenadas en la vitelogénesis (Fig. 9.28.b), 
con lo que la fase sexual macho se desarrolla, las adelanta y originan Intersexuales macho (Fig. 
9.39.b). Los Intersexuales macho al entrar en puesta generan los Cambios de fase sexual de macho a 
hembra que permiten que las hembras puras resurjan. Sin embargo, la fase sexual macho, que se de-
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Acondicionamientos
sarrolla más lentamente al final de periodo, alcanza de nuevo a la hembra, aparecen los Intersexuales 
macho-hembra, o la adelantan, incrementándose los Intersexuales macho. 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.40. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en el medio natural. b. Clases sexuales 
de la población 1 año de edad en el medio natural. 
 
Se parte de una población que está, mayoritariamente, en Reposo-restauración ó está entrando en ella 
(Fig. 9.40a) a continuación de la puesta de la fase macho (Fig. 9.29a). Durante todo el periodo se 
detectaron individuos en Reposo-Restauración. 
Hay un mayor equilibrio de funcionalidades macho y hembra (Fig. 9.40a); sin embargo, la hembra 
no pone, con lo que los cambios de funcionalidad predominante se deben al desarrollo, adelanta-
miento y puesta de la fase macho.   
Las puestas de los machos funcionales iniciales hacen visible la funcionalidad hembra, en forma de 
Hembras puras (Fig. 9.40b); sin embargo, la fase sexual macho se empieza a desarrollar de nuevo 
(surgen los Intersexuales hembra), alcanza a la fase hembra (Intersexual macho-hembra), o la sobre-
pasa (Intersexual macho), con lo que la funcionalidad hembra se reduce; remontando de nuevo con 















- La temperatura es un factor limitante del desarrollo gonadal, en el punto de la puesta hem-
bra. 
- Al final del acondicionamiento, todas las hembras maduras presentaban un nivel más o menos 
avanzado de atresia. La fase hembra se desarrolla y madura pero, al estar inhibida la puesta, se 
produce la reabsorción de los ovocitos. Es decir, la baja temperatura parece activar la señal 
de activación del proceso de atresia, que en el medio natural se produciría en septiembre, des-
pués de las puestas y antes de que las ostras entren en reposo. Habría que ampliar el acondicio-
namiento a ver si estas ostras entran en reposo, aunque esto es dudoso, ya que la fase macho 
continúa surgiendo y desarrollándose. 
 
9.2.2 Efecto del fotoperiodo sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases sexuales 
En este caso el porcentaje de parasitados era muy bajo con lo que el desvío provocado en los resulta-
dos es mínimo. 
 
 Población acondicionada y su evolución en el medio Natural 
- Clase de edad 0 años  







































































Fig. 9.39. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en el medio natural. b. Clases sexua-
les de la población 0 años de edad en el medio natural. F�: Funcionalidad sexual macho; F�: Funcionalidad 
sexual hembra; I: Indeterminado; �: Clase sexual macho puro; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase 
sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho 
hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra; CFS���: Clase sexual Cam-
bio de fase sexual de hembra a macho. 
 
En la población de 0 años de edad hay un gran pico inicial de Indeterminados (Fig. 9.39.a), ya que 
aún no desarrollaron su primera gónada. A continuación surge un gran pico de funcionalidad macho, 
ya que la fase hembra está inmadura y frenada en vitelogénesis (Fig. 9.28.b). Al final del periodo 
surge de nuevo un pico de Indeterminados, resultado de las puestas macho, ya el desarrollo de las 
nuevas series gametogénicas está muy ralentizado. 
Inicialmente hay un 20% de hembras puras inmaduras y frenadas en la vitelogénesis (Fig. 9.28.b), 
con lo que la fase sexual macho se desarrolla, las adelanta y originan Intersexuales macho (Fig. 
9.39.b). Los Intersexuales macho al entrar en puesta generan los Cambios de fase sexual de macho a 
hembra que permiten que las hembras puras resurjan. Sin embargo, la fase sexual macho, que se de-
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Acondicionamientos
sarrolla más lentamente al final de periodo, alcanza de nuevo a la hembra, aparecen los Intersexuales 
macho-hembra, o la adelantan, incrementándose los Intersexuales macho. 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.40. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en el medio natural. b. Clases sexuales 
de la población 1 año de edad en el medio natural. 
 
Se parte de una población que está, mayoritariamente, en Reposo-restauración ó está entrando en ella 
(Fig. 9.40a) a continuación de la puesta de la fase macho (Fig. 9.29a). Durante todo el periodo se 
detectaron individuos en Reposo-Restauración. 
Hay un mayor equilibrio de funcionalidades macho y hembra (Fig. 9.40a); sin embargo, la hembra 
no pone, con lo que los cambios de funcionalidad predominante se deben al desarrollo, adelanta-
miento y puesta de la fase macho.   
Las puestas de los machos funcionales iniciales hacen visible la funcionalidad hembra, en forma de 
Hembras puras (Fig. 9.40b); sin embargo, la fase sexual macho se empieza a desarrollar de nuevo 
(surgen los Intersexuales hembra), alcanza a la fase hembra (Intersexual macho-hembra), o la sobre-
pasa (Intersexual macho), con lo que la funcionalidad hembra se reduce; remontando de nuevo con 















 Condiciones muy desfavorables (0 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.41. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 0 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 0 horas de luz. 
 
El porcentaje de Indeterminados desciende lentamente porque la generación de nuevas series game-
togénicas está ralentizada (Fig. 9.41a). Parece que hay una mayor predominancia de la funcionalidad 
hembra respecto al medio natural (Fig. 9.39a), pero es porque, tras las puestas macho a los 30 días de 
acondicionamiento (Fig. 9.30a), la fase macho tarda más en surgir. Cuando la fase sexual macho se 
desarrolla, en algunos casos alcanza a la hembra y surge un pico de Intersexuales macho-hembra; en 
otros no la alcanza (Intersexuales hembra) y, en otros la adelanta (Intersexual macho) (Fig. 9.41b). 
Con la puesta de la fase macho se hace visible de nuevo la funcionalidad hembra (Fig. 9.41a). 
 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.42. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de 0 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de 0 horas de luz. 
Los estadios de Reposo- restauración están concentrados a los 30 días (Fig. 9.42a), 15 días más tarde 
que el máximo del medio natural, ya que la maduración y puesta está ralentizadas. 
 40 
Acondicionamientos
 La fase sexual hembra está desacelerada en dos puntos por el fotoperiodo (meiosis y vitelogénesis), 
mientras que el macho sólo en uno (meiosis), por eso predomina la funcionalidad macho a la salida 
del RR (Fig. 9.42a), llegando a madurez lentamente y poniendo sin desarrollar una nueva fase sexual 
macho (alta presencia de Cambio de Fase sexual de macho a hembra), con lo que a continuación 
vuelve a incrementarse la funcionalidad hembra (Hembras puras), surgiendo de nuevo la fase sexual 
macho y al sobrepasar a la fase sexual hembra se recupera la predominancia de la funcionalidad ma-
cho(Fig. 9.42) 
 
Resumen de los efectos de la ausencia de luz sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases 
sexuales  
La ausencia de luz sincroniza la entrada en reposo-restauración en animales de 1 año de edad. 
También atrasa el desarrollo de la primera gónada en animales de 0 años de edad. 
Las clases sexuales Cambio de fase sexual de macho a hembra y Hembras puras se hacen más 
frecuentes. 
 
 Condiciones desfavorables (8 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.43. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 8 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 8 horas de luz. 
 
Los Indeterminados (Fig. 9.43a) descienden a la misma velocidad que en el medio natural (Fig. 
9.39a), pero su evolución varía a causa de la dispersión de las puestas macho (Fig. 9.32a) en relación 
al medio natural (Fig. 9.29a). El pico inicial de puestas macho hace predominante a la funcionalidad 
hembra (Fig. 9.43a) en forma de Hembras puras (Fig. 9.43b); sin embargo, estas no se mantienen al 
ser alcanzadas por la nueva fase macho en desarrollo (Intersexuales macho-hembra) y adelantadas 







 Condiciones muy desfavorables (0 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.41. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 0 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 0 horas de luz. 
 
El porcentaje de Indeterminados desciende lentamente porque la generación de nuevas series game-
togénicas está ralentizada (Fig. 9.41a). Parece que hay una mayor predominancia de la funcionalidad 
hembra respecto al medio natural (Fig. 9.39a), pero es porque, tras las puestas macho a los 30 días de 
acondicionamiento (Fig. 9.30a), la fase macho tarda más en surgir. Cuando la fase sexual macho se 
desarrolla, en algunos casos alcanza a la hembra y surge un pico de Intersexuales macho-hembra; en 
otros no la alcanza (Intersexuales hembra) y, en otros la adelanta (Intersexual macho) (Fig. 9.41b). 
Con la puesta de la fase macho se hace visible de nuevo la funcionalidad hembra (Fig. 9.41a). 
 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.42. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de 0 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de 0 horas de luz. 
Los estadios de Reposo- restauración están concentrados a los 30 días (Fig. 9.42a), 15 días más tarde 
que el máximo del medio natural, ya que la maduración y puesta está ralentizadas. 
 40 
Acondicionamientos
 La fase sexual hembra está desacelerada en dos puntos por el fotoperiodo (meiosis y vitelogénesis), 
mientras que el macho sólo en uno (meiosis), por eso predomina la funcionalidad macho a la salida 
del RR (Fig. 9.42a), llegando a madurez lentamente y poniendo sin desarrollar una nueva fase sexual 
macho (alta presencia de Cambio de Fase sexual de macho a hembra), con lo que a continuación 
vuelve a incrementarse la funcionalidad hembra (Hembras puras), surgiendo de nuevo la fase sexual 
macho y al sobrepasar a la fase sexual hembra se recupera la predominancia de la funcionalidad ma-
cho(Fig. 9.42) 
 
Resumen de los efectos de la ausencia de luz sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases 
sexuales  
La ausencia de luz sincroniza la entrada en reposo-restauración en animales de 1 año de edad. 
También atrasa el desarrollo de la primera gónada en animales de 0 años de edad. 
Las clases sexuales Cambio de fase sexual de macho a hembra y Hembras puras se hacen más 
frecuentes. 
 
 Condiciones desfavorables (8 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.43. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 8 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 8 horas de luz. 
 
Los Indeterminados (Fig. 9.43a) descienden a la misma velocidad que en el medio natural (Fig. 
9.39a), pero su evolución varía a causa de la dispersión de las puestas macho (Fig. 9.32a) en relación 
al medio natural (Fig. 9.29a). El pico inicial de puestas macho hace predominante a la funcionalidad 
hembra (Fig. 9.43a) en forma de Hembras puras (Fig. 9.43b); sin embargo, estas no se mantienen al 
ser alcanzadas por la nueva fase macho en desarrollo (Intersexuales macho-hembra) y adelantadas 







- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.44. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de 8 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de 8 horas de luz. 
 
La Meiosis y maduración está desaceleradas, con lo que las puestas son más tardías y espaciadas, y 
por lo tanto los individuos tardan más en entrar en Reposo-restauración (Fig. 9.44a). Las puestas 
iniciales se mantienen a lo largo del tiempo (Fig. 9.33a); esto hace que la entrada en RR sea muy 
descoordinada, además, hay un porcentaje de machos retenidos en maduración que van pasando pro-
gresivamente a puesta; esto incrementa la descoordinación. 
Al igual que a 0 horas de luz, la generación de nuevas series gametogénicas macho está desfavoreci-
da, con lo que aparece un importante pico de Cambios de fase sexual de macho a hembra, lo que 
conlleva el aumento de Hembras puras. Pero la fase sexual macho surge (Intersexual Hembra), las 
alcanza (Intersexual macho hembra) o las supera (Intersexual Macho) (Fig. 9.44b). 
Hay un pico de Machos puros (Fig. 9.44b) en puesta que entrarán en Reposo a continuación (Fig. 
9.44a) 
 
Resumen de los efectos de 8 horas de luz sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases sexua-
les  
Un fotoperiodo de 8 horas de luz produce una mayor descoordinación en la entrada en reposo-
restauración, ya que las puestas macho también son menos sincronizadas. 
La salida de la Indeterminación también pierde sincronización, por la misma causa, descoordina-
ción en las puestas macho. 
Hay una mayor presencia de Cambios de fase sexual de macho a hembra, de Machos puros y de 









 Condiciones favorables (16 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.45. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 16 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 16 horas de luz. 
 
El pico de Indeterminados (Fig. 9.45a) se reduce en la mitad de tiempo que en el medio natural (Fig. 
9.39a), pero alcanza 0 al mismo tiempo: sin embargo no se vuelven a detectar en todo el acondicio-
namiento. La funcionalidad macho continúa siendo predominante, pero con una mayor presencia de 
la funcionalidad hembra que se hace visible con las puestas macho (Fig. 9.34a). El incremento de la 
funcionalidad hembra está marcado por un pico de Intersexuales macho-hembra (Fig. 9.45a). 
Hay mayor predominancia de clases sexuales Intersexuales (macho, hembra y macho-hembra) (Fig. 
9.45b) frente al medio natural (Fig. 9.39b). 
 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.46. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de 16 horas de luz. b. 




- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.44. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de 8 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de 8 horas de luz. 
 
La Meiosis y maduración está desaceleradas, con lo que las puestas son más tardías y espaciadas, y 
por lo tanto los individuos tardan más en entrar en Reposo-restauración (Fig. 9.44a). Las puestas 
iniciales se mantienen a lo largo del tiempo (Fig. 9.33a); esto hace que la entrada en RR sea muy 
descoordinada, además, hay un porcentaje de machos retenidos en maduración que van pasando pro-
gresivamente a puesta; esto incrementa la descoordinación. 
Al igual que a 0 horas de luz, la generación de nuevas series gametogénicas macho está desfavoreci-
da, con lo que aparece un importante pico de Cambios de fase sexual de macho a hembra, lo que 
conlleva el aumento de Hembras puras. Pero la fase sexual macho surge (Intersexual Hembra), las 
alcanza (Intersexual macho hembra) o las supera (Intersexual Macho) (Fig. 9.44b). 
Hay un pico de Machos puros (Fig. 9.44b) en puesta que entrarán en Reposo a continuación (Fig. 
9.44a) 
 
Resumen de los efectos de 8 horas de luz sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases sexua-
les  
Un fotoperiodo de 8 horas de luz produce una mayor descoordinación en la entrada en reposo-
restauración, ya que las puestas macho también son menos sincronizadas. 
La salida de la Indeterminación también pierde sincronización, por la misma causa, descoordina-
ción en las puestas macho. 
Hay una mayor presencia de Cambios de fase sexual de macho a hembra, de Machos puros y de 









 Condiciones favorables (16 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
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Fig. 9.45. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 16 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 16 horas de luz. 
 
El pico de Indeterminados (Fig. 9.45a) se reduce en la mitad de tiempo que en el medio natural (Fig. 
9.39a), pero alcanza 0 al mismo tiempo: sin embargo no se vuelven a detectar en todo el acondicio-
namiento. La funcionalidad macho continúa siendo predominante, pero con una mayor presencia de 
la funcionalidad hembra que se hace visible con las puestas macho (Fig. 9.34a). El incremento de la 
funcionalidad hembra está marcado por un pico de Intersexuales macho-hembra (Fig. 9.45a). 
Hay mayor predominancia de clases sexuales Intersexuales (macho, hembra y macho-hembra) (Fig. 
9.45b) frente al medio natural (Fig. 9.39b). 
 
- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.46. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de 16 horas de luz. b. 




El porcentaje de reposo-restauración es mucho menor (Fig. 9.46a) que en el medio natural (Fig. 
9.40a). Hay una mayor predominancia de la funcionalidad macho (Fig. 9.46a) debido a que la fase 
hembra es menos visible por el continuo desarrollo de la fase macho. La funcionalidad hembra se 
hace predominante al final del acondicionamiento ya que la fase macho madura más lentamente  y 
no sobrepasa a la hembra tan fácilmente (Fig. 9.35a). 
Al igual que con 0 años de edad, las clases sexuales Intersexual (macho, hembra y macho-hembra) 
están más presentes (Fig. 9.46b) que en el medio natural (Fig. 9.40b). 
 
Resumen de los efectos de 16 horas de luz sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases 
sexuales  
La clase de edad 0 años desarrolla antes su primera gónada. 
La clase de edad 1 año de edad entra en reposo-restauración en menor porcentaje. 
La funcionalidad hembra es menos predominante porque la funcionalidad macho la enmascara. 
Las clases sexuales Intersexuales (macho, hembra y macho-hembra) son predominantes. 
 
 Condiciones muy favorables (24 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
 Funcionalidad sexual 0 años 
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Fig. 9.47. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 24 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 24 horas de luz. 
 
Es una reproducción de 16 horas (Fig. 9.45a), pero a más velocidad. El segundo pico de Indetermi-
nados (Fig. 9.47a) se mantiene, pero es anterior debido a que las puestas macho también son anterio-
res. La Funcionalidad hembra es más visible. 
No hay Cambios de fase sexual de macho a hembra, todas las puestas macho son realizadas por In-
tersexuales macho (Fig. 9.47b). Además la fase sexual macho adelanta continuamente a la hembra, 
lo que se ve en el alto pico de Intersexuales macho. La hembra no consigue madurar hasta el final 






- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.48. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de 24 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de 24 horas de luz. 
 
Se elimina completamente el Reposo-Restauración (Fig. 9.48a).  
La funcionalidad hembra es menos visible que el medio natural (Fig.9.39a). 
Al igual que con 0 años de edad (Fig. 9.47b), los Intersexuales macho predominan frente a los Cam-
bios de fase sexual de macho a hembra; lo mismo ocurre con los Intersexuales hembra que predomi-
nan sobre la Hembras puras (Fig. 9.48b). 
 
Resumen de los efectos de 24 horas de luz sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases 
sexuales  
Elimina completamente el reposo-restauración. 
La primera gónada, con 0 años de edad se desarrolla antes con un fotoperiodo de 24 horas de luz. 
La presencia de cambios de fase sexual es muy escasa o nula. Los sexos puros son poco frecuentes, 
sólo aparece Hembra pura. Predominan los Intersexuales, macho, hembra y macho-hembra. 
 
9.2.2.1 Resumen de los efectos del acondicionamiento 2 sobre la funcionalidad sexual y las cla-
ses sexuales: 
- 0 horas luz produce un incremento del porcentaje de la fase de Reposo-Restauración, ya 
que la salida de ella está ralentizada y se van acumulando.  
- 8 horas luz produce una dispersión de los Reposo-Restauración (RR), ya que el desarrollo 
de nuevas series gametogénicas no está tan ralentizada; así, los individuos van entrando pro-
gresivamente en RR y saliendo de ella menos lentamente que con 0 horas de luz. 
- A 16 horas de luz el desarrollo de nuevas series gametogénicas está favorecido, con lo que 
los Indeterminados y los RR se reducen en relación al medio natural. 
- Mientras que, a 24 horas no se ven grandes diferencias en los Indeterminados, respecto a las 





El porcentaje de reposo-restauración es mucho menor (Fig. 9.46a) que en el medio natural (Fig. 
9.40a). Hay una mayor predominancia de la funcionalidad macho (Fig. 9.46a) debido a que la fase 
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Resumen de los efectos de 16 horas de luz sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases 
sexuales  
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La clase de edad 1 año de edad entra en reposo-restauración en menor porcentaje. 
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 Condiciones muy favorables (24 horas de luz) 
- Clase de edad 0 años  
 Funcionalidad sexual 0 años 
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Fig. 9.47. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 24 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 24 horas de luz. 
 
Es una reproducción de 16 horas (Fig. 9.45a), pero a más velocidad. El segundo pico de Indetermi-
nados (Fig. 9.47a) se mantiene, pero es anterior debido a que las puestas macho también son anterio-
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- Clase de edad 1 año 
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Fig. 9.48. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 1 año de edad en condiciones de 24 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 1 año de edad en condiciones de 24 horas de luz. 
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bios de fase sexual de macho a hembra; lo mismo ocurre con los Intersexuales hembra que predomi-
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- 8 horas luz produce una dispersión de los Reposo-Restauración (RR), ya que el desarrollo 
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- El fotoperiodo no activa la entrada en Reposo-Restauración, ya que a 0 horas no hay más 
RR, sólo están más concentrados, pero puede inhibirla, ya que, con 24 horas de luz y con 
alimentación ad libitum, no hay RR. 
- Al igual que ocurría en el acondicionamiento 1, el sexo o funcionalidad sexual de los anima-
les depende de la edad, y no se ve directamente afectado por el fotoperiodo; es modificado en 
la medida en que el fotoperiodo altera la velocidad de desarrollo de las fases sexuales. Lo que 
se varía es la visibilidad de la fase hembra; cuando la fase macho está desfavorecida (0 ó 8 
horas de luz) la funcionalidad hembra es más visible, pero cuando la fase macho está favore-
cida (16 ó 24 horas de luz) la funcionalidad hembra es menos visible. 
- El fotoperiodo actúa sobre las clases sexuales presentes. Las clases sexuales y su evolución 
están definidas por el número de fases sexuales presentes y su grado de desarrollo, y esto a su 
vez depende de la velocidad de desarrollo de nuevas series gametogénicas, punto donde actúa 
el fotoperiodo.  
- La diferencia de acción del fotoperiodo de 0 y 8 horas luz sobre las clases sexuales no es sig-
nificativa, lo mismo ocurre con 16 y 24 horas de luz. 
- El fotoperiodo corto (8 o menos horas de luz) favorece una mayor presencia de Cambios de 
Fase sexual de macho a hembra, y de sexos puros (Hembra y Macho puro) ya que el desa-
rrollo de nuevas series gametogénicas macho está ralentizado. 
- El fotoperiodo largo (16 o más horas) produce un incremento de los Intersexuales macho, 
hembra y macho-hembra, por el rápido desarrollo de las nuevas fases sexuales. 
- En todas las intensidades de luz surgen los Intersexuales macho-hembra, ya que aunque la 
luminosidad sea favorable, la temperatura limita la maduración de la fase hembra, así que la 
fase macho alcanza a la hembra. 
- Con 16 y 24 horas de luz hay una predominancia de los Intersexuales, pero las Hembras 
puras nunca desaparecen, como es el caso de los Machos puros, simplemente se reduce su 
presencia. 
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Fig. 9.49. Tabla resumen del efecto del fotoperiodo sobre el estado de Reposo-Restauración y las clases 
sexuales, independientemente de la edad. ++: Muy favorecidos; +: Favorecidos; -: Desfavorecidos; 
CFS���: Cambio de fase sexual de macho a hembra; �: Hembra pura; �: Macho puro; IS�: In-
tersexual macho; IS�: Intersexual hembra. 
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Acondicionamientos
9.3. Acondicionamiento 3: Efecto del fotoperiodo sobre la gónada en desarrollo 
Se pretendía observar si el fotoperído tenía un efecto distinto sobre una gónada predominantemente 
en desarrollo. Únicamente se compararon 0 y 16 horas ya que a 0 horas se produce el máximo efecto 
inhibidor, mientras que a 24 horas el incremento del efecto, respecto a las 16 es escaso, con 0 años 
de edad. A su vez, sólo se usaron individuos de la clase de edad 0, ya que las diferencias entre clases 
de edad en acondicionamiento 2 no eran muy grandes. 
La temperatura se mantuvo más o menos constante utilizando agua de mar a temperatura ambiente, 
el rango estuvo entre 13 y 15ºC (Fig. 3.13). 
 
9.3.1 Efecto del fotoperiodo sobre el desarrollo de las Fases Sexuales 
 Población acondicionada y su evolución en el medio Natural 
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.50. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en el medio 
natural. Spg: Espermatogonia; Me: meiosis; Ma: maduración; P�: puesta macho; Ovg: Ovogonia, Ovp: Ovo-
cito previtelogénico; OvV: Ovocito vitelogénico; Ovptv: Ovocito postvitelogénico; P�: Puesta hembra. 
 
La fase sexual macho está predominantemente en puesta, con una pequeña porción de meiosis (Fig. 
9.50a). La meiosis pasa a maduración y esta, muy lentamente a puestas macho. El 3 de marzo surge 
un importante pico de espermatogonias que se acumulan a lo largo del periodo. Hay puestas durante 
todo el periodo. 
La fase sexual hembra es bastante visible; en un inicio hay ovocios vitelogénicos, ovocios previte-
logénicos y ovogonias (Fig. 9.50b). Los ovocios previtelogénicos pasan lentamente a vitelogénicos, 










- El fotoperiodo no activa la entrada en Reposo-Restauración, ya que a 0 horas no hay más 
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rrollo de nuevas series gametogénicas macho está ralentizado. 
- El fotoperiodo largo (16 o más horas) produce un incremento de los Intersexuales macho, 
hembra y macho-hembra, por el rápido desarrollo de las nuevas fases sexuales. 
- En todas las intensidades de luz surgen los Intersexuales macho-hembra, ya que aunque la 
luminosidad sea favorable, la temperatura limita la maduración de la fase hembra, así que la 
fase macho alcanza a la hembra. 
- Con 16 y 24 horas de luz hay una predominancia de los Intersexuales, pero las Hembras 
puras nunca desaparecen, como es el caso de los Machos puros, simplemente se reduce su 
presencia. 
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Fig. 9.49. Tabla resumen del efecto del fotoperiodo sobre el estado de Reposo-Restauración y las clases 
sexuales, independientemente de la edad. ++: Muy favorecidos; +: Favorecidos; -: Desfavorecidos; 
CFS���: Cambio de fase sexual de macho a hembra; �: Hembra pura; �: Macho puro; IS�: In-
tersexual macho; IS�: Intersexual hembra. 
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Fig. 9.50. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en el medio 
natural. Spg: Espermatogonia; Me: meiosis; Ma: maduración; P�: puesta macho; Ovg: Ovogonia, Ovp: Ovo-
cito previtelogénico; OvV: Ovocito vitelogénico; Ovptv: Ovocito postvitelogénico; P�: Puesta hembra. 
 
La fase sexual macho está predominantemente en puesta, con una pequeña porción de meiosis (Fig. 
9.50a). La meiosis pasa a maduración y esta, muy lentamente a puestas macho. El 3 de marzo surge 
un importante pico de espermatogonias que se acumulan a lo largo del periodo. Hay puestas durante 
todo el periodo. 
La fase sexual hembra es bastante visible; en un inicio hay ovocios vitelogénicos, ovocios previte-
logénicos y ovogonias (Fig. 9.50b). Los ovocios previtelogénicos pasan lentamente a vitelogénicos, 










 Condiciones muy desfavorables (0 horas de luz) 
Fase sexual macho de los machos 
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Fase sexual hembra de las hembras funcionales 0 
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Fig. 9.51. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 0 horas de luz. 
 
Las espermatogonias se acumulan antes (Fig. 9.51a) que en el medio natural (Fig. 9.50a), lo que in-
dica que el desarrollo de las nuevas series gametogénicas macho está ralentizado. Como la primera 
mitad de desarrollo está más ralentizado, la maduración y las puestas surgen más tarde. 
La fase hembra es más visible (Fig. 9.51b) que en el medio natural (Fig. 9.50b) debido a la ralentiza-
ción de la fase macho. La fase hembra está ralentizada en la meiosis, ya que las ovogonias se man-
tienen sin pasar a meiosis, y en vitelogénesis, ya que las meiosis tardan en pasar a ovocios vitelogé-
nicos. 
Los Ovptv presentan atresia al final del acondicionamiento. 
 
 Resumen de los efectos del acondicionamiento 0 horas sobre el desarrollo de las fases sexuales 
(FS) a través de sus series gametogénicas (SG) 
 
El desarrollo de nuevas series gametogénicas está ralentizado. 
La meiosis, tanto macho como hembra, está desacelerada, al igual que la vitelogénesis. 
La Fase sexual hembra es más visible que en el medio natural. 











 Condiciones favorables (16 horas de luz) 
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.52. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 16 horas de luz. 
 
Hay un gran pico de meiosis inicial que pasa lentamente a maduración y a puesta. Hay producción 
de espermatogonias, que pasan rápidamente a meiosis (Fig. 9.52a). Es decir, el desarrollo está acele-
rado en su inicio, pero ralentizado en la maduración y puesta macho. 
La fase sexual hembra (Fig. 9.51b) no presenta diferencias significativas con el medio natural (Fig. 
9.50b) ; es más visible y los Ovptv se vuelven atrésicos en los últimos muestreos. 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento 16 horas sobre el desarrollo de las fases sexuales 
(FS) a través de sus series gametogénicas (SG) 
 
La meiosis macho está estimulada, sin embargo la maduración y puestas están ralentizadas. Las 
puestas hembra están inhibidas y los ovocitos maduros entran en atresia. 














 Condiciones muy desfavorables (0 horas de luz) 
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.51. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 0 horas de luz. 
 
Las espermatogonias se acumulan antes (Fig. 9.51a) que en el medio natural (Fig. 9.50a), lo que in-
dica que el desarrollo de las nuevas series gametogénicas macho está ralentizado. Como la primera 
mitad de desarrollo está más ralentizado, la maduración y las puestas surgen más tarde. 
La fase hembra es más visible (Fig. 9.51b) que en el medio natural (Fig. 9.50b) debido a la ralentiza-
ción de la fase macho. La fase hembra está ralentizada en la meiosis, ya que las ovogonias se man-
tienen sin pasar a meiosis, y en vitelogénesis, ya que las meiosis tardan en pasar a ovocios vitelogé-
nicos. 
Los Ovptv presentan atresia al final del acondicionamiento. 
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El desarrollo de nuevas series gametogénicas está ralentizado. 
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La Fase sexual hembra es más visible que en el medio natural. 











 Condiciones favorables (16 horas de luz) 
Fase sexual macho de los machos 
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Fig. 9.52. Grado de desarrollo de las fases sexuales macho (a) y hembra (b) de 0 años de edad en condiciones 
de 16 horas de luz. 
 
Hay un gran pico de meiosis inicial que pasa lentamente a maduración y a puesta. Hay producción 
de espermatogonias, que pasan rápidamente a meiosis (Fig. 9.52a). Es decir, el desarrollo está acele-
rado en su inicio, pero ralentizado en la maduración y puesta macho. 
La fase sexual hembra (Fig. 9.51b) no presenta diferencias significativas con el medio natural (Fig. 
9.50b) ; es más visible y los Ovptv se vuelven atrésicos en los últimos muestreos. 
 
Resumen de los efectos del acondicionamiento 16 horas sobre el desarrollo de las fases sexuales 
(FS) a través de sus series gametogénicas (SG) 
 
La meiosis macho está estimulada, sin embargo la maduración y puestas están ralentizadas. Las 
puestas hembra están inhibidas y los ovocitos maduros entran en atresia. 














9.3.1.1 Resumen de los efectos del fotoperiodo sobre el desarrollo las Fases Sexuales: 
  0 horas 16 horas 
Me � - + 
Maduración 0 0 SG � 
Puestas � 0 0 
 
Me � - 0 
Vitelogénesis - 0 
Maduración 0 0 
SG � 
Puesta � 0 0 
Fig. 9.53. Tabla resumen del efecto del acondicionamiento 3 sobre las fases sexuales macho y hembra. SG: 
Serie gametogénica; �: macho; �: hembra; Me: meiosis; +: Efecto positivo; -: Efecto negativo; 0: Sin efecto.  
 
El efecto del fotoperiodo es similar en animales con desarrollo que en animales con escaso desarrollo 
gonadal; la única diferencia es el punto del que parten. En ambos casos, con 16 horas de luz, la fase 
macho realiza más ciclos gametogénicos que en el medio natural, mientras que la hembra llega a 
maduración desde los puntos de partida, sin haber puesta por las condiciones desfavorables de tem-
peratura (Fig. 3.11 y 3.13), con una pequeña excepción en el segundo acondicionamiento.  
 
9.3.2 Efecto del fotoperiodo sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases sexuales 
 Población acondicionada y su evolución en el medio Natural 
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Fig. 9.54. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en el medio natural. b. Clases sexua-
les de la población 0 años de edad en el medio natural. F�: Funcionalidad sexual macho; F�: Funcionalidad 
sexual hembra; I: Indeterminado; �: Clase sexual macho puro; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase 
sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho 
hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra; CFS ���: Clase sexual Cam-




Aún hay un porcentaje de Indeterminados que se reduce muy lentamente (Fig. 9.54a). La funcionali-
dad macho es totalmente predominante, fluctuando la hembra según el desarrollo del macho; es de-
cir, con las puestas macho se incrementa y con el nuevo desarrollo del macho se reduce. 
Hay un porcentaje de Machos puros en puesta y Cambios de fase sexual de macho a hembra (Fig. 
9.54b); esto indica que el desarrollo de nuevas series gametogénesis macho está ralentizado. Con la 
puesta de los CFS se incrementan las Hembras puras, pero la nueva fase sexual macho surge, con lo 
que la mayor parte de las Hembras puras pasan a Intersexuales hembra y en otros casos, incluso las 
sobrepasa, incrementándose los Intersexuales macho. 
 
 Condiciones muy desfavorables (0 horas de luz) 
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Fig. 9.55. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 0 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 0 horas de luz. 
 
La funcionalidad (Fig. 9.55a) es una representación ralentizada del medio natural (Fig. 9.54a), con la 
diferencia de que la funcionalidad hembra se hace dominante a los 45 días. Esto se debe a que la fase 
sexual macho está frenada en meiosis y maduración (Fig. 9.51a), con lo que la fase sexual hembra 
supera en maduración al macho, pasando de Intersexuales macho a Intersexuales hembra (Fig. 
9.55b), por sobrepaso de la hembra al macho; sin embargo, a continuación la fase macho empieza a 
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El efecto del fotoperiodo es similar en animales con desarrollo que en animales con escaso desarrollo 
gonadal; la única diferencia es el punto del que parten. En ambos casos, con 16 horas de luz, la fase 
macho realiza más ciclos gametogénicos que en el medio natural, mientras que la hembra llega a 
maduración desde los puntos de partida, sin haber puesta por las condiciones desfavorables de tem-
peratura (Fig. 3.11 y 3.13), con una pequeña excepción en el segundo acondicionamiento.  
 
9.3.2 Efecto del fotoperiodo sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases sexuales 
 Población acondicionada y su evolución en el medio Natural 
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Fig. 9.54. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en el medio natural. b. Clases sexua-
les de la población 0 años de edad en el medio natural. F�: Funcionalidad sexual macho; F�: Funcionalidad 
sexual hembra; I: Indeterminado; �: Clase sexual macho puro; �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase 
sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra; IS��: Clase sexual Intersexual macho 
hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra; CFS ���: Clase sexual Cam-




Aún hay un porcentaje de Indeterminados que se reduce muy lentamente (Fig. 9.54a). La funcionali-
dad macho es totalmente predominante, fluctuando la hembra según el desarrollo del macho; es de-
cir, con las puestas macho se incrementa y con el nuevo desarrollo del macho se reduce. 
Hay un porcentaje de Machos puros en puesta y Cambios de fase sexual de macho a hembra (Fig. 
9.54b); esto indica que el desarrollo de nuevas series gametogénesis macho está ralentizado. Con la 
puesta de los CFS se incrementan las Hembras puras, pero la nueva fase sexual macho surge, con lo 
que la mayor parte de las Hembras puras pasan a Intersexuales hembra y en otros casos, incluso las 
sobrepasa, incrementándose los Intersexuales macho. 
 
 Condiciones muy desfavorables (0 horas de luz) 
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Fig. 9.55. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 0 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 0 horas de luz. 
 
La funcionalidad (Fig. 9.55a) es una representación ralentizada del medio natural (Fig. 9.54a), con la 
diferencia de que la funcionalidad hembra se hace dominante a los 45 días. Esto se debe a que la fase 
sexual macho está frenada en meiosis y maduración (Fig. 9.51a), con lo que la fase sexual hembra 
supera en maduración al macho, pasando de Intersexuales macho a Intersexuales hembra (Fig. 
9.55b), por sobrepaso de la hembra al macho; sin embargo, a continuación la fase macho empieza a 












 Condiciones favorables (16 horas de luz) 
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Fig. 9.56. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 16 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 16 horas de luz. 
 
Los Indefinidos se reducen rápidamente (Fig. 9.56a), lo que indica que el desarrollo de las nuevas 
series gametogénicas está favorecido.  
La Fase sexual macho se desarrolla hasta maduración, donde se ralentiza, lo que permite que la fase 
hembra lo alcance y lo supere, ya que la fase macho está retenida en maduración; así, la funcionali-
dad hembra se hace predominante al final del acondicionamiento (Fig. 9.56a). 
Cuando la fase sexual macho se desarrolla rápidamente en su inicio, con lo que las Hembras puras se 
reducen, se incrementan los Intersexuales macho y los Intersexuales hembra. A continuación la fase 
hembra supera a la macho que está detenida en maduración y se incrementan los Intersexuales hem-
bra, en detrimento de la fase sexual macho (Fig. 9.56b). 
 
9.3.2.1 Resumen del efecto del fotoperiodo sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases 
sexuales: 






Fig. 9.57. Tabla resumen del efecto del acondicionamiento 3 sobre las clases sexuales. IS�: Clase sexual In-
tersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra. *: El acondicionamiento no dura lo suficiente como 
para que se visualicen los Cambios de fase sexual de macho a hembra y las Hembra puras que originan. 
 
El efecto más llamativo del fotoperiodo es sobre los Indeterminados, a 0 horas de luz la gónada 
primaria de 0 años de edad tarda más en desarrollarse que en el medio natural; a 16 horas de luz la 
gónada primaria de 0 años de edad tarda menos en desarrollarse que en el medio natural.
La funcionalidad hembra se hace dominante, tanto a 0 horas como en 16 horas, pero no pone, sólo 
se hace más visible.  
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Con 0 horas, no predominan los Cambios de Fase sexual de macho a hembra, sino que lo hacen los 
Intersexuales hembra y los Intersexuales macho; esto se debe a que al inicio del acondiciona-
miento la fase macho está poco desarrollada, y no le da tiempo de llegar a puesta antes del final del 
acondicionamiento, lo que es imprescindible para que surjan los Cambios de fase de macho a hem-
bra. Si el acondicionamiento fuera más largo, la fase macho llegaría a puesta en forma de la clase 
sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra, ya que no hay una nueva fase macho en desarrollo 
dando lugar a Hembras puras. 
No surge un pico de Intersexuales macho-hembra a ninguna intensidad de luz. Esto se debe a que la 
funcionalidad hembra está en vitelogénesis al inicio del acondicionamiento y pasa relativamente 
rápido a Ovptv. Así que la fase macho no consigue alcanzarla antes del final del acondicionamiento.  
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 Condiciones favorables (16 horas de luz) 
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Fig. 9.56. a. Sexo (funcionalidad sexual) de la población 0 años de edad en condiciones de 16 horas de luz. b. 
Clases sexuales de la población 0 años de edad en condiciones de 16 horas de luz. 
 
Los Indefinidos se reducen rápidamente (Fig. 9.56a), lo que indica que el desarrollo de las nuevas 
series gametogénicas está favorecido.  
La Fase sexual macho se desarrolla hasta maduración, donde se ralentiza, lo que permite que la fase 
hembra lo alcance y lo supere, ya que la fase macho está retenida en maduración; así, la funcionali-
dad hembra se hace predominante al final del acondicionamiento (Fig. 9.56a). 
Cuando la fase sexual macho se desarrolla rápidamente en su inicio, con lo que las Hembras puras se 
reducen, se incrementan los Intersexuales macho y los Intersexuales hembra. A continuación la fase 
hembra supera a la macho que está detenida en maduración y se incrementan los Intersexuales hem-
bra, en detrimento de la fase sexual macho (Fig. 9.56b). 
 
9.3.2.1 Resumen del efecto del fotoperiodo sobre el sexo (funcionalidad sexual) y las clases 
sexuales: 






Fig. 9.57. Tabla resumen del efecto del acondicionamiento 3 sobre las clases sexuales. IS�: Clase sexual In-
tersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hembra. *: El acondicionamiento no dura lo suficiente como 
para que se visualicen los Cambios de fase sexual de macho a hembra y las Hembra puras que originan. 
 
El efecto más llamativo del fotoperiodo es sobre los Indeterminados, a 0 horas de luz la gónada 
primaria de 0 años de edad tarda más en desarrollarse que en el medio natural; a 16 horas de luz la 
gónada primaria de 0 años de edad tarda menos en desarrollarse que en el medio natural.
La funcionalidad hembra se hace dominante, tanto a 0 horas como en 16 horas, pero no pone, sólo 
se hace más visible.  
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Con 0 horas, no predominan los Cambios de Fase sexual de macho a hembra, sino que lo hacen los 
Intersexuales hembra y los Intersexuales macho; esto se debe a que al inicio del acondiciona-
miento la fase macho está poco desarrollada, y no le da tiempo de llegar a puesta antes del final del 
acondicionamiento, lo que es imprescindible para que surjan los Cambios de fase de macho a hem-
bra. Si el acondicionamiento fuera más largo, la fase macho llegaría a puesta en forma de la clase 
sexual Cambio de fase sexual de macho a hembra, ya que no hay una nueva fase macho en desarrollo 
dando lugar a Hembras puras. 
No surge un pico de Intersexuales macho-hembra a ninguna intensidad de luz. Esto se debe a que la 
funcionalidad hembra está en vitelogénesis al inicio del acondicionamiento y pasa relativamente 
rápido a Ovptv. Así que la fase macho no consigue alcanzarla antes del final del acondicionamiento.  
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9.4 Discusión 
9.4.1 Efecto de los acondicionamientos sobre el desarrollo de las fases sexuales 
Lo más destacable es que la disponibilidad de alimento es el factor limitante del desarrollo ga-
metogénico, ya que es el que marca el inicio del periodo Reposo-Restauración (RR) en el medio 
natural (Fig. 8.43); pero, sin embargo, una mayor disponibilidad de alimento no favorece el fin del 
Reposo-Restauración, ya que en los acondicionamientos 2 y 3 la disponibilidad de alimento era una 
variable constante, mientras que los picos de RR fluctuaban con las condiciones ambientales. 
Por otro lado, en el ciclo natural (capítulo 8) se observó que la fase sexual hembra de la clase de 
edad 0 años estaba ralentizada, en los puntos de entrada y desarrollo de la vitelogénesis, indepen-
dientemente de los factores ambientales. Pero al someter a esta clase de edad a acondicionamiento se 
vio que mayoritariamente la fase hembra alcanza la madurez, aunque no la puesta. 
La fase hembra alcanza la madurez en un mayor porcentaje, tanto en el acondicionamiento 2 (sin 
desarrollo gametogénico) como en el 3 (con desarrollo gametogénico) respecto al medio natural. 
Esto no es debido al fotoperiodo, ya que hay madurez a 0 y a 16 horas de luz; con lo que tiene que 
deberse a otro factor. Anteriormente se dijo que la fase hembra con 0 años está ralentizada intrín-
secamente en el punto de vitelogénesis, mientras que las fases hembra de 1 año de edad, en el medio 
natural, están maduras, las de 0 años están inmaduras; sin embargo, cuando se acondicionan, ese 
frenado interno parece romperse, en mayor o menor medida. Puede deberse a una mayor temperatura 
en el acondicionamiento que en el medio natural, pero esto es difícil, ya que el medio natural es el 
Mediterráneo (Gráfico de temperatura), y el agua a temperatura ambiente de los acondicionamiento 
es de Galicia (Fig. 3.11 y 3.13). Si nos vamos al acondicionamiento 1, donde si variamos la tempera-
tura respecto al fotoperiodo, vemos que partimos de animales que están iniciando su desarrollo y que 
la fase hembra llega a madurez incluso a temperatura baja. Esto deshecha a la temperatura como 
factor que permite la maduración de la fase hembra en el acondicionamiento. 
Otro factor que se varía en el acondicionamiento, respecto al medio natural, es la alimentación ad 
libitum, es más, el momento de los acondicionamientos coincide en el medio natural con el momento 
en que los animales de 1 año de edad entran en el segundo periodo de reposo; este se considera que 
es a causa de la baja temperatura, por un lado, y una menor disposición del alimento por otra. Ya se 
vio que la baja temperatura inhibe las puestas hembra y ralentiza la maduración, pero no la impide; 
así que es probable que la disponibilidad de alimento es un importante limitante de la madura-
ción de la fase sexual hembra en la clase de edad 0 años. Habría que hacer experimentos específi-
cos en condiciones ambientales estables y con distinta disponibilidad de alimento para individuos de 
0 años de edad.  
Si agrupamos los resultados de los tres acondicionamientos vemos que, independientemente de la 
edad y del grado de desarrollo inicial de los individuos, el fotoperiodo y la temperatura tienen un 
efecto directo e independiente sobre el desarrollo de ambas series gametogénicas en unos puntos 
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 0 horas 8 horas 16 horas 24 horas
Me  - - + + 
Maduración - - - - SG  
Puestas  - - - - 
 
Me  - - + + 
Vitelogénesis - - + + 
Maduración - - - - 
Baja temperatura 
SG  
Puesta  - - - - 
 
Me  - - + + 
Maduración + + + + SG  
Puestas  + + + + 
 
Me  - - + + 
Vitelogénesis - - + + 
Maduración + + + + 
Alta temperatura 
SG  
Puesta  + + + + 
Fig. 9.58. Tabla resumen de los efectos de la temperatura y el fotoperiodo en el desarrollo de las fases sexua-
les. SG: Serie gametogénica; �: macho; �: hembra; Me: meiosis; +: Efecto positivo; -: Efecto negativo; 0: 
Sin efecto.  
 
- El fotoperiodo corto (8 horas o menos) tiene un efecto directo sobre la primera mitad de desa-
rrollo de ambas fases sexuales, ralentizando el desarrollo de nuevas series gametogénica (ma-
cho y hembra), la meiosis, macho y hembra, y la vitelogénesis en hembra. El efecto negativo del 
fotoperiodo es inversamente proporcional a las horas de luz, es decir, a menos horas de luz 
mayor efecto inhibidor, pero no es exponencial, ya que a cero horas no se detiene el desarrollo. 
- El fotoperiodo largo (16 horas o más) actúa directamente sobre la primera fase de desarrollo 
de ambas fases sexuales, con un efecto mitótico, meiótico y vitelogénico. El efecto acelerador 
del fotoperiodo largo es directamente proporcional a las horas de luz, es decir, a más horas de 
luz mayor desarrollo de la primera mitad de las fases sexuales, sin embargo, la limitación de este 
efecto positivo viene dado por la edad; a 0 años, cuando otro factor es desfavorable, el efecto po-
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secamente en el punto de vitelogénesis, mientras que las fases hembra de 1 año de edad, en el medio 
natural, están maduras, las de 0 años están inmaduras; sin embargo, cuando se acondicionan, ese 
frenado interno parece romperse, en mayor o menor medida. Puede deberse a una mayor temperatura 
en el acondicionamiento que en el medio natural, pero esto es difícil, ya que el medio natural es el 
Mediterráneo (Gráfico de temperatura), y el agua a temperatura ambiente de los acondicionamiento 
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- El fotoperiodo corto (8 horas o menos) tiene un efecto directo sobre la primera mitad de desa-
rrollo de ambas fases sexuales, ralentizando el desarrollo de nuevas series gametogénica (ma-
cho y hembra), la meiosis, macho y hembra, y la vitelogénesis en hembra. El efecto negativo del 
fotoperiodo es inversamente proporcional a las horas de luz, es decir, a menos horas de luz 
mayor efecto inhibidor, pero no es exponencial, ya que a cero horas no se detiene el desarrollo. 
- El fotoperiodo largo (16 horas o más) actúa directamente sobre la primera fase de desarrollo 
de ambas fases sexuales, con un efecto mitótico, meiótico y vitelogénico. El efecto acelerador 
del fotoperiodo largo es directamente proporcional a las horas de luz, es decir, a más horas de 
luz mayor desarrollo de la primera mitad de las fases sexuales, sin embargo, la limitación de este 
efecto positivo viene dado por la edad; a 0 años, cuando otro factor es desfavorable, el efecto po-
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sitivo del fotoperiodo largo se reduce. El efecto mitótico favorece el desarrollo de nuevas series 
gametogénicas. 
- La baja temperatura tiene un efecto directo y ralentizador de la segunda mitad del desarro-
llo (maduración y puestas) de ambas fases sexuales. En el caso de las puestas hembra actúa 
como factor limitante, inhibiendo la puesta. También se presenta como un posible factor acti-
vador de la atresia cuando los ovocitos postvitelogénicos están mucho tiempo maduros en la 
gónada . En el ciclo natural se entrevió que una temperatura inferior a 16º C (Orton ,1933) inhib-
ía la puesta hembra, independientemente del estado de madurez de la fase. En los acondiciona-
mientos se confirma esta teoría, aunque habría que llevar a cabo experimentos a 15º C para de-
terminar con mayor certeza que el límite inferior de inhibición de puestas hembra está en 16º C.  
- La alta temperatura tiene un efecto directo y acelerante de la segunda mitad del desarrollo 
de ambas fases sexuales (maduración y puestas). El límite superior para el posible efecto in-
hibidor del desarrollo de las fases sexuales no está claro, y parece estar más relacionado con la 
escasez de alimento disponible que con una elevada temperatura. 
- Respecto a la edad del animal: 
La edad del animal varía la intensidad de actuación de cada parámetro, ya sea acentuando el efec-
to o atenuándolo: 
 Con 0 años de edad la fase sexual hembra está ralentizada intrínsecamente en la meiosis 
y vitelogénesis, y los efectos negativos del fotoperiodo corto (8 horas o menos) serán 
más intensos en esta edad. Asímismo, los efectos positivos del fotoperiodo largo (16 
horas o más) tendrán un efecto limitado en esta clase de edad. 
 La fase sexual macho, con 0 años de edad tiene una limitación en el efecto positivo de 
24 horas de luz, que la clase 1 año de edad no presenta. 
 El efecto estimulante de la maduración y puesta de la alta temperatura, está limitada en 
la clase de 0 años de edad, ya que están frenados intrínsecamente en la meiosis y vite-
logénesis. 
 
9.4.2. Efecto de los acondicionamientos sobre el sexo y las clases sexuales: 
Independientemente de la edad, y con alimentación ad libitum, los factores ambientales de tempera-
tura y fotoperiodo, no tienen un efecto directo sobre la funcionalidad sexual o sexo de los anima-
les, ya que, en los acondicionamientos, no se vio una desviación significativa hacia uno de los sexos, 
sólo mayor o menor visibilidad de las fases sexuales.  
Por ejemplo, si las condiciones ambientales no favorecen el desarrollo de nuevas series gametogéni-
cas (fotoperiodo de 8 o menos horas de luz), la fase sexual macho llega igual a puesta, aunque más 
lentamente, con lo que, con la puesta macho, la fase hembra se hace visible, y puede ser más o me-
nos duradera según lo que tarde en surgir la nueva fase macho (a más horas de luz menos tardan en 
desarrollarse nuevas series gametogénicas macho). Esto no quiere decir que la población haya des-
viado su funcionalidad a hembra, sólo que esta fase sexual se ha hecho más visible.  
Lo que realmente determina si esta fase hembra funcional madura y llega a puesta es la edad, 0 
años está ralentizado intrínsecamente, y generalmente no lo hace, 1 año llega a puesta si la tempera-
tura lo permite. Aunque, por lo que se observó, si acondicionamos animales de 0 años con alimenta-
ción ad libitum y temperatura favorable podrían llegar a puesta, aunque la calidad de los ovocitos 
postvitelogénicos podría no ser la adecuada, ya que estos son más pequeños en animales de 0 años. 
Habría que hacer un experimento expecífico.   
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Asímismo, los factores de temperatura y fotoperiodo tienen un efecto indirecto sobre las clases 
sexuales al modificar la velocidad de desarrollo de las fases sexuales y favorecer o retardar la apari-
ción de nuevas fases: 
 
Independientemente de la temperatura, y con alimentación ad libitum: 
- El fotoperiodo de 0 horas de luz incrementa el tiempo en que los Indeterminados, de 0 
años de edad, tardan en desarrollarse, ya que no favorecen la aparición de nuevas series ga-
metogénicas. Por esta misma razón, en la clase 1 año de edad, 0 horas de luz, sincroniza el 
Reposo-Restauración, ya que aumenta el tiempo en que los animales tardan en salir del re-
poso. 
- El fotoperiodo de 8 horas de luz ralentiza el desarrollo de la primera gónada en los Indeter-
minados de 0 años de edad, pero lo hace en menor medida que con 0 horas de luz. En la clase 
de edad 1 año dispersa los Reposo-Restauración, ya que la salida de los animales del reposo 
es lenta y progresiva. 
- El fotoperiodo de 16 horas de luz acelera el desarrollo de la primera gónada en los Indeter-
minados de 0 años de edad y, en 1 año de edad, reduce la entrada y tiempo de duración del 
Reposo- Restauración, ya que en ambas clases de edad favorece el desarrollo de nuevas se-
ries gametogénicas 
- El fotoperiodo de 24 horas de luz acelera el desarrollo de la primera gónada en los Indeter-
minados de 0 años de edad. Tiene, aproximadamente, el mismo efecto que 16 horas, con lo 
que la capacidad del fotoperiodo de 24 horas para acelerar el desarrollo de la gónada primaria 
es limitado. En 1 año de edad evita que los animales entren en Reposo- restauración, es de-
cir, aumenta la duración del ciclo reproductor, se desconoce durante cuanto tiempo; habría 
que hacer un experimento específico más largo. 
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En primer lugar, no se ven diferencias significativas entre los dos fotoperiodos cortos (0 y 8 horas) y 
entre los dos fotoperiodos largos (16 y 24 horas); es decir, el efecto del fotoperiodo corto y largo 
tiene un efecto meseta en 8 y 16 horas, a partir de las cuales, la disminución (en caso de 8 horas) o 
el incremento (en el caso 16 horas) del fotoperiodo no incrementa el efecto sobre las clases sexuales 
(Fig. 9.59). Por lo que se tratarán las 0 y 8 horas en conjunto, y las 16 y 24 horas en conjunto. 
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sitivo del fotoperiodo largo se reduce. El efecto mitótico favorece el desarrollo de nuevas series 
gametogénicas. 
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Independientemente de la edad, y con alimentación ad libitum, los factores ambientales de tempera-
tura y fotoperiodo, no tienen un efecto directo sobre la funcionalidad sexual o sexo de los anima-
les, ya que, en los acondicionamientos, no se vio una desviación significativa hacia uno de los sexos, 
sólo mayor o menor visibilidad de las fases sexuales.  
Por ejemplo, si las condiciones ambientales no favorecen el desarrollo de nuevas series gametogéni-
cas (fotoperiodo de 8 o menos horas de luz), la fase sexual macho llega igual a puesta, aunque más 
lentamente, con lo que, con la puesta macho, la fase hembra se hace visible, y puede ser más o me-
nos duradera según lo que tarde en surgir la nueva fase macho (a más horas de luz menos tardan en 
desarrollarse nuevas series gametogénicas macho). Esto no quiere decir que la población haya des-
viado su funcionalidad a hembra, sólo que esta fase sexual se ha hecho más visible.  
Lo que realmente determina si esta fase hembra funcional madura y llega a puesta es la edad, 0 
años está ralentizado intrínsecamente, y generalmente no lo hace, 1 año llega a puesta si la tempera-
tura lo permite. Aunque, por lo que se observó, si acondicionamos animales de 0 años con alimenta-
ción ad libitum y temperatura favorable podrían llegar a puesta, aunque la calidad de los ovocitos 
postvitelogénicos podría no ser la adecuada, ya que estos son más pequeños en animales de 0 años. 
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Asímismo, los factores de temperatura y fotoperiodo tienen un efecto indirecto sobre las clases 
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Fig. 9.60. Tabla resumen de los efectos de la temperatura y el fotoperiodo en la evolución de las clases sexua-
les. �: Clase sexual hembra pura; IS�: Clase sexual Intersexual macho; IS�: Clase sexual Intersexual hem-
bra; IS��: Clase sexual Intersexual macho hembra; CFS���: Clase sexual Cambio de fase sexual de ma-
cho a hembra; P�: Puesta hembra 
 
El fotoperiodo determina la clase sexual que predomina inicialmente, al determinar el tiempo que 
tardan en surgir las nuevas series gametogénicas, y la temperatura y la edad determinan su evolu-
ción. Es decir: 
- El fotoperiodo corto (8 horas o menos) retarda la aparición y desarrollo de las nuevas series 
gametogénicas, con lo que con las puestas macho surgen los Cambios de Fase sexual de macho 
a hembra. De esto cambios de fase surgen Hembras puras: 
 En 0 años de edad, la fase hembra de las Hembras puras está inmadura, con lo que aunque 
la nueva fase macho surge lentamente, adelanta a la hembra relativamente rápido, con lo 
que las Hembras puras se convierten en Intersexuales macho. 
 En 1 año de edad, lo que ocurre depende de la temperatura. La Hembra pura que surge 
está madura, con lo si la temperatura es adecuada (18º C) pone, pero si la temperatura no 
es adecuada (14º C) la Hembra pura no pone como hembra, surge la fase macho lenta-
mente, lo que produce un incremento de Intersexuales Hembra. 
- El fotoperiodo largo (16 horas o más) favorece la aparición de nuevas series gametogénicas, 
con lo que tras las puestas surge rápidamente la otra fase, predominando los Intersexuales ma-
cho; la siguiente puesta depende de la edad: 
 En 0 años de edad, la fase hembra que surge con las puestas macho es inmadura, con lo 
que la fase macho que surge la supera rápidamente, con lo que predominan los Inter-
sexuales macho.  
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 En 1 año de edad, la fase hembra está madura, con lo que, la fase macho que surge tarda 
más en superarla, con lo que los Intersexuales hembra se incrementan. Lo que suceda a 
continuación está determinado por la temperatura: si esta es desfavorable (14º C), la pues-
ta hembra está inhibida, y a continuación del pico de Intersexuales hembra, surge un pico 
de Intersexuales Macho; si la temperatura es favorable (16º C), las Intersexuales Hem-
bra ponen como hembras, y a continuación surgen los Intersexuales macho. 
 
Estos resultados también se observaron en otras especies como en la vieira de bahía (Argopecten 
irradians irradians), en la cual, los fotoperiodos de 16 horas y 24 horas producen un mayor índice 
de desarrollo gonadal que 0 y 8 horas de luz (Mallet and Carver, 2009). 
Este esquema de clases sexuales predominantes y su evolución puede sufrir variaciones en condicio-
nes ambientales similares según el nivel de desarrollo de los animales. 
Por ejemplo, en el acondicionamiento 3, en la clase de 0 años de edad, acondicionados a 0 horas y 
temperatura baja, en teoría, deberían predominar los Cambios de Fase sexual, pero en la práctica 
predominan los Intersexuales Macho y Hembra; esto es debido a que, las ostras a acondicionar ya 
estaban en forma de Cambios de fase sexual de macho a hembra (puesta macho) y de Hembras pu-
ras; así que lo que observamos es la evolución a partir de las Hembras puras. Es decir, la fase macho 
surge lentamente y da Intersexuales hembra, y a continuación la fase macho sobrepasa a la hembra, 
dando origen a Intersexuales macho; pero, cuando estos Intersexuales macho lleguen a puesta macho 
la harán como Cambio de fase sexual de macho a hembra, ya que el desarrollo de la nueva fase ma-
cho está ralentizada, originando Hembras puras.  Es el mismo proceso, pero iniciado en distintos 
puntos. 
 
En resumen, los factores ambientales influyen en las clases sexuales (Fig. 9.61). El fotoperiodo de-
terminaría las clases predominantes a través de su efecto sobre la velocidad de aparición de nuevas 
series gametogénicas; y la temperatura y la edad actuaría sobre la evolución de estas clases sexuales 
predominates, al favorecer, retardar o impedir las puestas (Fig. 9.62). 
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Fig. 9.62. Tabla resumen del efecto del fotoperiodo sobre la evolución de las clases sexuales a dos temperatu-
ras y dos edades. CFS���: Cambio de fase sexual de macho a hembra; �: Hembra pura; �: Macho puro; 
IS: Intersexual; IS�: Intersexual macho; IS�: Intersexual hembra; P�: Puesta hembra 
 
Por último, cuando uno de los factores ambientales (temperatura o luz) está desfavorecido surge 
un pico de Intersexuales macho-hembra, ya que ambas fases sexuales están ralentizadas en el mis-
mo punto. Generalmente, si el factor desfavorecido es la luz, los IS�� serán inmaduros (Spg-Spc1 y 
Ovg-Ovp) y si es la temperatura, los IS�� estarán en maduración (Ma y OvV); al igual que expli-
camos para el esquema general de la predominancia y evolución de las clases sexuales, esta regla 
puede variar en función del grado de desarrollo que presenten los individuos en el momento del 
acondicionamiento; por ejemplo, si la fase sexual hembra está madura y se someten a fotoperiodo 
corto, el pico de Intersexuales macho-hembra surgirá cuando la fase hembra ponga.  
Si los dos factores ambientales están desfavorecidos (fotoperiodo corto y baja temperatura) el 
momento en que aparece el pico de Intersexuales macho-hembra dependerá totalmente del grado de 
desarrollo de las fases sexuales; si están maduras al inicio del acondicionamiento los Intersexuales 
macho-hembras estarán maduros; si las fases están inmaduras los Intersexuales macho-hembra es-
tarán inmaduros, y si una fase sexual está inmadura y otra madura, los Intersexuales macho-hembra 
tendrán el grado de desarrollo de la fase hembra, ya que es la que se desarrolla más lentamente, in-
dependientemente de los factores ambientales, y además tiene la puesta inhibida por la temperatura, 
con lo que la macho siempre la alcanzará. 
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Uso y distribución de los recursos en el medio natural 
 
10.1 Vías de distribución de la energía obtenida a través del alimento 
Como ya se vio en capítulos anteriores, capítulo 8 y capítulo 9, la disponibilidad de alimento es un 
factor clave para el desarrollo del ciclo reproductor.  
El molusco transforma el alimento en energía, y esta energía se utiliza para distintas funciones vita-
les; a esto es a lo que denominamos uso y distribución de los recursos.  
Las vías de uso de los recursos son los siguientes: 
 
10.1.1 Reservas
Los recursos se pueden almacenar en forma de reservas energéticas para ser utilizadas posterior-
mente. Estas reservas energéticas, en Ostrea edulis son en forma de glucógeno, y las células vesicu-
lares son las encargadas de contenerlo en su interior. 
El estado de reservas de un animal se puede determinar a través de dos factores: 
 Células Vesiculares (VC) 
 Nódulos de Células Vesiculares (NdVC) 
 
La células vesiculares no son más que depósitos de glucógeno, cuanto mayor sea el número de ve-
siculares mayor será la reserva energética del animal. 
Los nódulos de Células Vesiculares son células vesiculares jóvenes que se están multiplicando 
(Fig. 10.1. A y B). El incremento de estos nódulos nos indica que la cantidad de recursos destinados 
a reserva son altos, y son necesarias nuevas células vesiculares para almacenarlos. 
Las células Vesiculares jóvenes son redondeadas y pequeñas (Fig. 10.1.C). A medida que incluyen 
glucógeno en su interior van incrementando su volumen (Fig. 10.1.D).  
En las preparaciones histológicas para microscopía parece que las células vesiculares están vacías, 
salvo restos, porque el glucógeno no se conserva con las técnicas aplicadas. 
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En las preparaciones histológicas para microscopía parece que las células vesiculares están vacías, 
salvo restos, porque el glucógeno no se conserva con las técnicas aplicadas. 
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Fig. 10.1. A y B. Nódulos de Células Vesiculares en Ostrea edulis. C. Detalle de Células Vesiculares jóvenes 
en O. edulis. D. Detalle de Células Vesiculares viejas, con restos de glucógeno O. edulis. VC: Células 
vesiculares; NdVC: Nódulos de células vesiculares; Ct: Citoplasma; Nclo: Nucleolo; VCj: Célula vesicular 
jóven; Glg: Glucógeno. 
 
Las reservas se localizan en tres zonas anatómicas, el manto, la gónada y el hepatopáncreas (Fig. 
10.2). 
 
     
Fig. 10.2: A. Células vesiculares en el manto y gónada de Ostrea edulis. B. Células vesiculares en el hepa-
topáncreas de Ostrea edulis. VC: Células vesiculares; NdVC: Nódulos de células vesiculares; G: Gónada; 
CG: Canal gonadal; M: Manto; Hp: Hepatopáncreas. 
 
10.1.2 Gasto reproductor 
La reproducción es una función vital que consume una gran cantidad de energía; además, esta 
energía varía según los gametos a desarrollar: los gametos masculinos precisan de menos recursos 
para madurar que los gametos femeninos, que han de producir el vitelo. 
Como indicador del gasto reproductor se utilizarán, por un lado el porcentaje de Indeterminados y 
Reposo-Restauración, como nivel mínimo de gasto, y por otro, las puestas, tanto macho como 
hembra, como nivel máximo de gasto.  
  
10.1.3 Crecimiento somático (Macroscópico) 
Todo ser vivo precisa de energía para incrementar su tamaño corporal. 
Como indicadores del crecimiento se utilizará la longitud y el peso fresco de la concha y de la 
vianda. Hay que tener en cuenta que el peso de la vianda varía según el ciclo reproductor, ya que en 
época de génesis de gónada, el peso vianda se incrementa, y cuando pone, el peso desciende. 
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Hay que recordar que O. edulis usa los recursos disponibles directamente para la reproducción, sin 
tener que transformarlo antes en reservas; esto evita la dependencia de la vía de reproducción res-
pecto a la vía de reservas. 
La distribución de los recursos es estacional, lo que quiere decir que los factores ambientales 
afectan a la distribución de los recursos. La distribución de la energía entre el crecimiento y la re-
producción en C. gigas está relacionada con las condiciones ambientales (Pouvreau et al, 2006). O. 
edulis, en Maine, acumula glucógeno (reservas) en septiembre, e incrementa su tejido conjuntivo en 
invierno, mientras que en primavera- verano predomina la gametogénesis (Loosanoff, 1962). O.
chilensis, en primavera- verano destina la energía, principalmente, a la reproducción, mientras que 
en invierno la usa para mantener la gónada y crecer (Saavedra, 2002). 
Por otro lado, parece que la edad también afecta a la distribución de los recursos. En los organismos 
jóvenes el crecimiento es rápido, y los costes de crecimiento y desarrollo son altos; con el tiempo 
este coste se reduce (Honkoop, 2003). O. chilensis, en el primer año de vida, usa la energía disponi-
ble, principalmente, para el crecimiento, mientras el segundo año la emplea, mayoritariamente, en la 
reproducción (Gleisner, 1981).  
Por último, el desarrollo como macho o como hembra también parece tener una influencia en el 
gasto reproductor, aunque no está claro. Honkoop, (2003), afirma que para Saccostrea glomerata, el 
coste reproductor es igual para machos que para hembras. Sin embargo, Saavedra, (2002), afirma 
que la maduración hembra, en O. chilensis, es más larga y requiere más energía. Para apoyar esto, 
en Pinctada fucata fucata (ostra perlífera de Japón), después del mayor pico de puesta (en invierno), 
sólo las hembras entran en reposo (Wada et al, 1995). 
El caso de O. edulis es especial, ya que, en el primer año, según los estudios mencionados, destinar-
ía la mayor parte de la energía al crecimiento. Y en el segundo, un mismo individuo pone como 
macho y como hembra, con lo que es difícil establecer la diferencia de coste reproductor de ambas 
fases. 
Para detectar la diferencia de distribución de los recursos en las distintas clases de edad se estudia-
ron 3 grupos poblacionales, como en los anteriores capítulos. 
Primero se expondrán las gráficas de todo el periodo de estudio de cada área somática. A continua-
ción se expondrán las medias de cada zona estación por estación, empezando de menor a mayor 
edad. 
 
10.2 Estacionalidad del uso de los recursos en los distintos grupos poblacionales 
10.2.1. Población 09 
10.2.1.1 Tejido de Reserva
Las ostras de esta población tienen 0 años y están iniciando su desarrollo gonadal. Se puede ver que 
las tres regiones estudiadas sufren una evolución similar (Fig. 10.3 y 10.4). 
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Fig. 10.3. Evolución de la cantidad de células vesiculares en las tres regiones anatómicas (gónada (a), manto 
(b) y digestivo (C)) de la población 09. 
A principios de otoño la cantidad de células vesiculares se reduce ligeramente, la mitad de la pobla-
ción tiene una cantidad media de células vesiculares y la otra mitad una cantidad baja (Fig. 10.3). A 
continuación el porcentaje de animales con una cantidad alta de células vesiculares aumenta, para 
reducirse, ligeramente, a finales de otoño. 
En invierno hay un incremento de reservas, de tal modo que más del 80% de la población tiene una 
alta cantidad de células vesiculares. A continuación se produce una reducción brusca de la cantidad 
de células, y casi el 100% de la población tiene una cantidad media de vesiculares  (Fig. 10.3). 
Esto ocurre, sin diferencias significativas en las tres áreas somáticas (Fig. 10.4). 
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Fig. 10.4. Cantidad de células vesiculares en la gónada, manto y digestivo durante el otoño e invierno en la 
población 09. 
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Fig. 10.5 b. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en las tres regiones anatómicas 
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Fig. 10.5 b. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en las tres regiones anatómicas 
(gónada (a), manto (b) y digestivo (C)) de la población 09. 
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Siguen el mismo patrón que las células vesiculares (Fig. 10.3 y 10.4). En otoño, inicialmente se 
reducen, pasando de una predominancia, de casi el 100% de la población, de una cantidad media de 
nódulos de vesiculares a la mitad de la población con una cantidad media y la otra mitad con una 
cantidad baja (Fig. 10.5).  
A continuación el porcentaje de individuos con una baja cantidad de nódulos se reduce a 0 y el por-
centaje de alta cantidad de nódulos sube rápidamente. Como resultado, más de la mitad de la pobla-
ción tiene una alta cantidad de nódulos y el resto una cantidad media.  Luego se produce un ligero 
descenso del porcentaje de individuos con una cantidad alta (Fig. 10.5). 
En invierno, se recupera de nuevo la ligera bajada de finales de otoño. A continuación se produce 
un descenso progresivo desde una alta cantidad de nódulos a una cantidad media, surgiendo incluso 
un pico, de más del 20 % (en gónada y manto) y menos del 20% en hepatopáncreas, de escasa pre-
sencia de nódulos (Fig. 10.6). 
 


































Fig. 10.6. Cantidad de nódulos de células vesiculares en la gónada, manto y digestivo durante el otoño e in-
vierno en la población 09. 
 
Resumen de la evolución de las reservas de la población 09 
Vesiculares Nódulos
Gónada Manto Digestivo Gónada Manto Digestivo 
Otoño Media, Media-baja, media-alta Media, Media-baja, media-alta 
Invierno Alta, Media Alta, Media 
Fig. 10.7. Tabla resumen de la cantidad y localización de reservas de la población 09 durante el otoño e in-
vierno. 
- Las reservas de las tres regiones somáticas se comportan del mismo modo, y en ellas, las células 
vesiculares y nódulos de vesiculares siguen el mismo patrón. 
 
 8 
Uso y distribución de los recursos en el medio natural 
 
- A finales de otoño e inicios de invierno se destina una alta cantidad de recursos a generar reser-
A inicios del otoño y finales del invierno, los recursos disponibles se destinan a otros usos 
0.1.2. Gasto reproductor 
vas, ya que la cantidad de nódulos es alta, y estas reservas se consumen poco, ya que la cantidad 
de vesiculares también es alta. 
 
- 
además de la generación de reservas, ya que la cantidad de nódulos se reduce. Y además, estas 
reservas se consumen porque la cantidad de vesiculares se reduce. 
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Fig. 10.8. Gasto reproductor de la población 09 durante el otoño e invierno según su ciclo reproductor. I: 
 principios del otoño el gasto reproductor es escaso, pero a finales se incrementa por el desarrollo 
esumen del gasto reproductor de la población 09 
 Otoño Invierno 
Indeterminados; P�: Puesta macho; P�: Puesta hembra. 
 
A
y puesta de los machos funcionales. Luego, a inicios de invierno se reduce de nuevo porque el ciclo 
reproductor está ralentizado y, a mediados de invierno, el gasto se incrementa ligeramente de nuevo 
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Fig. 10.10. Crecimiento de la población 09 durante el otoño e invierno en longitud (mm) (a) y peso (g) (b)
toño
uce un incremento importante de la longitud y del peso de la concha, y ligero de la vianda; 
e mantiene estable, y luego hay un gran aumento, tanto en longitud como en peso, siendo 
esumen del crecimiento somático de la población 09 
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más importante el de la concha que el de la vianda (Fig. 10.10). 
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Hay un crecimiento importante, tanto en otoño como en invierno (Fig. 10.11). Lo que indica que los 
0.2.2 Población 08 
serva
enen 0 años y ya iniciaron su desarrollo gonadal.  
. Células vesiculares 
individuos de O. edulis de 0 años, predominantemente indeterminados, en otoño e invierno utilizan 
una cantidad importante de recursos destinados al crecimiento. 
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Fig. 10.13. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 08 en la gónada, manto y digesti-
vo durante el otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 
1 pocas, 2 medias y 3 muchas. 
 
En la gónada, la mayoría de la población tiene una cantidad media de vesiculares, mientas que en el 
manto y el digestivo, más de la mitad tiene una alta cantidad de vesiculares. En las tres regiones se 
produce un incremento de vesiculares a finales de la estación (Fig. 10.13). 
 
Invierno 08 
En la gónada, al inicio del invierno, se produce una reducción de la cantidad de vesiculares, con lo 
que la mayoría de la población tiene una cantidad media de vesiculares durante todo el invierno. A 
mediados del invierno casi un 40 % de la población aumenta sus reservas, a continuación se reduce, 
surgiendo incluso más de un 10% con escasa presencia de vesiculares, para luego incrementarse de 
nuevo el porcentaje con alta cantidad de estas (Fig. 10.13). 
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En el manto, la cantidad de vesiculares se incrementa durante todo el invierno, y desciende a finales 
del mismo (Fig. 10.13). 
Respecto al digestivo, inicialmente se reducen las vesiculares hasta predominar una cantidad media, 
luego se incrementan para reducirse a finales del invierno (Fig. 10.13). 
 
Primavera 09 


































Fig. 10.14. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 08 en la gónada, manto y digesti-
vo durante la primavera y verano. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, 
siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
Un 60% de la población se mantiene con una cantidad media de vesiculares durante la primera mi-
tad de la estación, el resto fluctúa en 2 picos alternos de alta y baja cantidad de vesiculares. A fina-
les de primavera desciende la cantidad de vesiculares y predomina la cantidad escasa (Fig. 10.14). 
En el manto y el digestivo, inicialmente se incrementa la cantidad de vesiculares y luego desciende 
progresivamente, pasando a predominar la cantidad media (Fig. 10.14). 
 
Verano 09 
Las tres áreas son muy similares en su comportamiento. Al inicio de la estación se produce un in-
cremento de la vesiculares, luego hay un alto descenso, donde predominan la escasez de vesiculares, 
en Julio, y luego se recupera ligeramente, manteniéndose equilibrados la escasez y la predominancia 
media de vesiculares en gónada y manto, y predominando la cantidad media en el digestivo.En ge-
neral, en el digestivo, la cantidad de vesiculares es mayor que en las otras áreas (Fig. 10.14). 
 
Otoño 09 




















































































































































































Fig. 10.13. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 08 en la gónada, manto y digesti-
vo durante el otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 
1 pocas, 2 medias y 3 muchas. 
 
En la gónada, la mayoría de la población tiene una cantidad media de vesiculares, mientas que en el 
manto y el digestivo, más de la mitad tiene una alta cantidad de vesiculares. En las tres regiones se 
produce un incremento de vesiculares a finales de la estación (Fig. 10.13). 
 
Invierno 08 
En la gónada, al inicio del invierno, se produce una reducción de la cantidad de vesiculares, con lo 
que la mayoría de la población tiene una cantidad media de vesiculares durante todo el invierno. A 
mediados del invierno casi un 40 % de la población aumenta sus reservas, a continuación se reduce, 
surgiendo incluso más de un 10% con escasa presencia de vesiculares, para luego incrementarse de 
nuevo el porcentaje con alta cantidad de estas (Fig. 10.13). 
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En el manto, la cantidad de vesiculares se incrementa durante todo el invierno, y desciende a finales 
del mismo (Fig. 10.13). 
Respecto al digestivo, inicialmente se reducen las vesiculares hasta predominar una cantidad media, 
luego se incrementan para reducirse a finales del invierno (Fig. 10.13). 
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Fig. 10.14. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 08 en la gónada, manto y digesti-
vo durante la primavera y verano. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, 
siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
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tad de la estación, el resto fluctúa en 2 picos alternos de alta y baja cantidad de vesiculares. A fina-
les de primavera desciende la cantidad de vesiculares y predomina la cantidad escasa (Fig. 10.14). 
En el manto y el digestivo, inicialmente se incrementa la cantidad de vesiculares y luego desciende 
progresivamente, pasando a predominar la cantidad media (Fig. 10.14). 
 
Verano 09 
Las tres áreas son muy similares en su comportamiento. Al inicio de la estación se produce un in-
cremento de la vesiculares, luego hay un alto descenso, donde predominan la escasez de vesiculares, 
en Julio, y luego se recupera ligeramente, manteniéndose equilibrados la escasez y la predominancia 
media de vesiculares en gónada y manto, y predominando la cantidad media en el digestivo.En ge-
neral, en el digestivo, la cantidad de vesiculares es mayor que en las otras áreas (Fig. 10.14). 
 
Otoño 09 















Fig. 10.15. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 08 en la gónada, manto y digesti-
vo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: 
pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
La escasez y la cantidad media de vesiculares se mantienen equilibradas, luego se reduce, predomi-
nando la baja cantidad de vesiculares y luego asciende, predominando de nuevo la cantidad media. 
En la gónada y el digestivo, coincidiendo con la predominancia de escasas vesiculares, surge un 




En las tres zonas somáticas se produce un rápido incremento de vesiculares, a continuación se redu-
ce y el 100% de la población tiene una cantidad media de vesiculares (Fig. 10.15).
b. Nódulos de células vesiculares 
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Fig. 10.16. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 08 en la gónada (a), 
manto (b) y digestivo (c). 
 
Otoño 08 












Fig. 10.17. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 08 en la gónada, man-
to y digestivo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicula-
res, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
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Fig. 10.15. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 08 en la gónada, manto y digesti-
vo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: 
pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
La escasez y la cantidad media de vesiculares se mantienen equilibradas, luego se reduce, predomi-
nando la baja cantidad de vesiculares y luego asciende, predominando de nuevo la cantidad media. 
En la gónada y el digestivo, coincidiendo con la predominancia de escasas vesiculares, surge un 




En las tres zonas somáticas se produce un rápido incremento de vesiculares, a continuación se redu-
ce y el 100% de la población tiene una cantidad media de vesiculares (Fig. 10.15).
b. Nódulos de células vesiculares 
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Fig. 10.16. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 08 en la gónada (a), 
manto (b) y digestivo (c). 
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Fig. 10.17. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 08 en la gónada, man-
to y digestivo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicula-
res, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
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 La gónada tiene una menor cantidad de nódulos de vesiculares al inicio del estudio. A continua-
ción, en las tres zonas se produce un incremento de nódulos. (Fig. 10.17). 
 
Invierno 08 
En la gónada se produce un incremento, luego un descenso, un incremento y un descenso (Fig. 
10.17). 
En el manto hay un predominio de las altas cantidades de nódulos, con una ligera reducción al final 
de la estación (Fig. 10.17). 
En el digestivo se produce un ligero descenso al inicio, luego se recupera, predominando las altas 
cantidades y vuelve a descender al final (Fig. 10.17). 
 
Primavera 09



































Fig. 10.18.  Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 08 en la gónada, man-
to y digestivo durante primavera y verano. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicu-
lares, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
En las tres áreas se produce un descenso intenso de la cantidad de nódulos, predominando la escasez 
de estos durante toda la estación (Fig. 10.18). 
 
Verano 09 
Durante la primara mitad del verano se mantiene la misma dinámica, es decir, escasez de nódulos de 
vesiculares. A finales de agosto se incrementa la generación de vesiculares, predominando la pre-
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Fig. 10.19. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 08 en la gónada, man-
to y digestivo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicula-
res, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
Se mantiene la predominancia de la cantidad media, con un porcentaje de baja cantidad. A conti-
nuación se reduce la cantidad de nódulos, predominando la escasez, sin embargo surge un porcenta-
je con alta producción de nódulos de vesiculares. Al final de la estación se incrementan los nódulos 
y predomina da cantidad media (Fig. 10.19). 
 
Invierno 09 
Se reducen los nódulos y al final el 100% de la población tiene una cantidad media de nódulos (Fig. 
10.19). 
Resumen de la evolución de las reservas de la población 08 
 Vesiculares Nódulos
 Gónada Manto Digestivo Gónada Manto Digestivo 
Otoño 08 Media Media-Alta 
Invierno 08 Media Alta, Me-dia-alta Media, Alta
Media, Media-






dia Alta, Media Baja 
Verano 09 Media, Baja, Media Baja, Media 
Otoño 09 Media-baja, Media Media-baja, Baja, Media 
Invierno 09 Media Media 




 La gónada tiene una menor cantidad de nódulos de vesiculares al inicio del estudio. A continua-
ción, en las tres zonas se produce un incremento de nódulos. (Fig. 10.17). 
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Fig. 10.18.  Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 08 en la gónada, man-
to y digestivo durante primavera y verano. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicu-
lares, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
En las tres áreas se produce un descenso intenso de la cantidad de nódulos, predominando la escasez 
de estos durante toda la estación (Fig. 10.18). 
 
Verano 09 
Durante la primara mitad del verano se mantiene la misma dinámica, es decir, escasez de nódulos de 
vesiculares. A finales de agosto se incrementa la generación de vesiculares, predominando la pre-
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Fig. 10.19. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 08 en la gónada, man-
to y digestivo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicula-
res, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
Se mantiene la predominancia de la cantidad media, con un porcentaje de baja cantidad. A conti-
nuación se reduce la cantidad de nódulos, predominando la escasez, sin embargo surge un porcenta-
je con alta producción de nódulos de vesiculares. Al final de la estación se incrementan los nódulos 
y predomina da cantidad media (Fig. 10.19). 
 
Invierno 09 
Se reducen los nódulos y al final el 100% de la población tiene una cantidad media de nódulos (Fig. 
10.19). 
Resumen de la evolución de las reservas de la población 08 
 Vesiculares Nódulos
 Gónada Manto Digestivo Gónada Manto Digestivo 
Otoño 08 Media Media-Alta 
Invierno 08 Media Alta, Me-dia-alta Media, Alta
Media, Media-






dia Alta, Media Baja 
Verano 09 Media, Baja, Media Baja, Media 
Otoño 09 Media-baja, Media Media-baja, Baja, Media 
Invierno 09 Media Media 




- Finales de otoño e invierno son períodos de incremento de reservas, ya que los nódulos se in-
crementan, lo que indica que los recursos se están destinando a reservas, y las vesiculares están 
presentes en altas cantidades, lo que indica que estas reservas no se consumen (Fig. 10.20). 
- Primavera e inicios de verano son épocas de consumo de reservas, ya que hay un descenso de 
las vesiculares. Hay pocos recursos destinados a generar reservas, ya que hay pocos nódulos 
(Fig. 10.20). 
- La escasez de alimento en el verano se ve reflejado por un descenso de nódulos de células vesi-
culares (Fig. 10.20). 
- A finales de verano vuelven a incrementarse las reservas, ya que el alimento vuelve a estar 
disponible y se pueden crear nódulos, además hay un menor consumo de vesiculares (Fig. 
10.20). 
- El otoño e invierno del 2009 sigue el mismo patrón que el otoño del 2008, es decir, hay una 
tendencia a incrementar reservas (nódulos) y estas se consumen poco (vesiculares) (Fig. 10.20).   
10.2.2.2 Gasto reproductor 
























Fig. 10.21. Gasto reproductor de la población 08 según su ciclo reproductor. RR: Individuos en estado de 
Reposo-Restauración; I: Indeterminados; P�: Puesta macho; P�: Puesta hembra. 
 
Otoño 08 
Al inicio del desarrollo, en otoño e inicio del invierno, más del 40% de la población no inició su 
actividad gametogénica. El gasto reproductor es ligeramente bajo, ya que hay poco desarrollo game-
togénico (Fig. 10.21). 
 
Invierno 08 
En invierno, sólo un pequeño porcentaje de machos funcionales llegan a puesta. El gasto es bajo 
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Primavera y verano 09 
En primavera e inicios del verano, la actividad gametogénica es alta, las puestas macho son muchas 
y constantes, y las hembras maduran, aunque el porcentaje de puestas hembra sea bajo. Con lo que 
el gasto en esta época es alto. 
A finales de verano el desarrollo gametogénico se reduce por una escasez en la disponibilidad de 
alimento, con lo que el consumo de recursos en reproducción se reduce. Es la época de reposo, y 
marca el final e inicio de un ciclo (Fig. 10.21). 
 
Otoño 09 
En otoño, con la nueva disponibilidad de recursos, las ostras van saliendo de reposo e reiniciando en 
el desarrollo gametogénico, incrementando el gasto. 
A finales de otoño e inicios de invierno hay otro descenso de la actividad gametogénica con entrada 
en reposo, con lo que el gasto reproductivo vuelve a descender (Fig. 10.21). 
 
Invierno 09 
En invierno el desarrollo está ralentizado, y aunque hay puestas, estas están extendidas en el tiempo, 
es decir los mismos individuos están poniendo mucho tiempo. El gasto es bajo (Fig. 10.21). 
 












Gasto reproductor ~- - + +/- ~ - 
Fig. 10.22. Tabla resumen del gasto reproductor de la población 08 a lo largo de las estaciones. ~-: Gasto 
medio-bajo; -: Gasto bajo; +: Gasto alto; +/-: Gasto alto en la primera mitad de la estación y bajo en la se-
gunda mitad; ~: Gasto medio. 
 
10.2.2.3 Crecimiento somático 



























































































































































- Finales de otoño e invierno son períodos de incremento de reservas, ya que los nódulos se in-
crementan, lo que indica que los recursos se están destinando a reservas, y las vesiculares están 
presentes en altas cantidades, lo que indica que estas reservas no se consumen (Fig. 10.20). 
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Fig. 10.21. Gasto reproductor de la población 08 según su ciclo reproductor. RR: Individuos en estado de 
Reposo-Restauración; I: Indeterminados; P�: Puesta macho; P�: Puesta hembra. 
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Al inicio del desarrollo, en otoño e inicio del invierno, más del 40% de la población no inició su 
actividad gametogénica. El gasto reproductor es ligeramente bajo, ya que hay poco desarrollo game-
togénico (Fig. 10.21). 
 
Invierno 08 
En invierno, sólo un pequeño porcentaje de machos funcionales llegan a puesta. El gasto es bajo 






Uso y distribución de los recursos en el medio natural 
 
Primavera y verano 09 
En primavera e inicios del verano, la actividad gametogénica es alta, las puestas macho son muchas 
y constantes, y las hembras maduran, aunque el porcentaje de puestas hembra sea bajo. Con lo que 
el gasto en esta época es alto. 
A finales de verano el desarrollo gametogénico se reduce por una escasez en la disponibilidad de 
alimento, con lo que el consumo de recursos en reproducción se reduce. Es la época de reposo, y 
marca el final e inicio de un ciclo (Fig. 10.21). 
 
Otoño 09 
En otoño, con la nueva disponibilidad de recursos, las ostras van saliendo de reposo e reiniciando en 
el desarrollo gametogénico, incrementando el gasto. 
A finales de otoño e inicios de invierno hay otro descenso de la actividad gametogénica con entrada 
en reposo, con lo que el gasto reproductivo vuelve a descender (Fig. 10.21). 
 
Invierno 09 
En invierno el desarrollo está ralentizado, y aunque hay puestas, estas están extendidas en el tiempo, 
es decir los mismos individuos están poniendo mucho tiempo. El gasto es bajo (Fig. 10.21). 
 












Gasto reproductor ~- - + +/- ~ - 
Fig. 10.22. Tabla resumen del gasto reproductor de la población 08 a lo largo de las estaciones. ~-: Gasto 
medio-bajo; -: Gasto bajo; +: Gasto alto; +/-: Gasto alto en la primera mitad de la estación y bajo en la se-
gunda mitad; ~: Gasto medio. 
 
10.2.2.3 Crecimiento somático 

















































































































































































































































































































Otoño Invierno Primavera Verano Otoño Invierno
Peso vianda (g)
 Peso concha (g)
 
b 
Fig. 10.23. Crecimiento de la población 08 en longitud (mm) (a) y peso (g) (b). 
 
Otoño del 2008 
No hay crecimiento (Fig. 10.23). 
 
Invierno del 2008 
Hay un incremento progresivo de la longitud y el peso, principalmente de la concha (Fig. 10.23). 
 
Primavera del 2009 
Hay un ligero incremento de la longitud y el peso de la concha (Fig. 10.23). 
 
Verano del 2009 
No se observa crecimiento significativo (Fig. 10.23) 
 
Otoño del 2009 
Al inicio del otoño se produce crecimiento con un incremento de longitud, pero sobretodo del peso, 
tanto de la vianda como de la concha (Fig. 10.23). 
 
Invierno del 2009 
Se produce un ligero incremento de la longitud y el peso de la concha, siendo este último más im-
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Resumen del crecimiento de la población 08 
 Longitud Peso concha Peso vianda 
Otoño 08 0 0 0 
Invierno 08 + + + 
Primavera 09 ~ ~ 0 
Verano 09 0 0 0 
Otoño 09 ~+ + + 
Invierno 09 ~+ + 0 
Fig. 10.24. Tabla resumen del gasto en crecimiento de la población 08 a lo largo de las estaciones. 0: Sin 
crecimiento; +: Alto crecimiento; ~: Crecimiento medio; ~+: Crecimiento medio-alto. 
10.2.3. Población 07 
Al inicio de los muestreos tenían 1 año de edad y tenían desarrollo gonadal 
 
10.2.3.1. Tejido de Reserva 
a. Células vesiculares 
La evolución del contenido de células vesiculares en la población 07, en los tres tejidos estudiados, 
se recoge en la Fig. 10.25. 
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Fig. 10.25. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 07 en gónada (a), manto (b) y 




Se reduce la cantidad de vesiculares (Fig. 10.26).  












Fig. 10.26. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 07 en la gónada (a), manto (b) y 
digestivo (c) durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, 
siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
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Al inicio de la estación se incrementa el porcentaje de alta cantidad de reservas, luego se reduce y se 
vuelve a incrementar. En la gónada pasa a predominar, con la primera bajada de la cantidad alta, la 




Se continúan reduciendo la cantidad de vesiculares y en la gónada se mantienen bajas a lo largo de 
toda la estación. En el manto y el digestivo hay fluctuaciones de las cantidades de vesiculares (Fig. 
10.27). 
 




































Fig. 10.27. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 07 en la gónada (a), manto (b) y 
digestivo (c) durante primavera y verano. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicu-
lares, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
Verano 09 
Se reduce la cantidad de vesiculares, luego se incrementa, se vuelve a reducir, coincidiendo con la 
escasez de alimento, y se vuelve a incrementar (Fig. 10.27). 
 
Otoño 09 
Se incrementa la cantidad de vesiculares, luego se reducen y se vuelve a incrementar.  
En el digestivo la cantidad de vesiculares es mayor que en el resto de las zonas (Fig. 10.28). 
 233 4
Capítulo 10 
































































































































































































































































































































Fig. 10.25. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 07 en gónada (a), manto (b) y 




Se reduce la cantidad de vesiculares (Fig. 10.26).  












Fig. 10.26. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 07 en la gónada (a), manto (b) y 
digestivo (c) durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, 
siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
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Al inicio de la estación se incrementa el porcentaje de alta cantidad de reservas, luego se reduce y se 
vuelve a incrementar. En la gónada pasa a predominar, con la primera bajada de la cantidad alta, la 




Se continúan reduciendo la cantidad de vesiculares y en la gónada se mantienen bajas a lo largo de 
toda la estación. En el manto y el digestivo hay fluctuaciones de las cantidades de vesiculares (Fig. 
10.27). 
 




































Fig. 10.27. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 07 en la gónada (a), manto (b) y 
digestivo (c) durante primavera y verano. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicu-
lares, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
Verano 09 
Se reduce la cantidad de vesiculares, luego se incrementa, se vuelve a reducir, coincidiendo con la 
escasez de alimento, y se vuelve a incrementar (Fig. 10.27). 
 
Otoño 09 
Se incrementa la cantidad de vesiculares, luego se reducen y se vuelve a incrementar.  
En el digestivo la cantidad de vesiculares es mayor que en el resto de las zonas (Fig. 10.28). 
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Fig. 10.28. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 07 en la gónada, manto y digesti-
vo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: 
pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
Invierno 09 
Se reduce la cantidad de vesiculares hasta predominar la cantidad media, con tendencia al 100% 
(Fig. 10.28). 
 
a. Nódulos de células vesiculares 
En las siguientes gráficas se representa la evolución de los nódulos de células vesiculares de la po-
blación 07 en las tres áreas anatómicas (Fig. 10.29), indicando en el eje de ordenadas el tanto por 
uno de individuos de la población. 
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Fig. 10.29. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 07 en gónada (a), 
manto (b) y digestivo (c).  En el eje de las ordenadas se representa la proporción en tanto por uno de los indi-
viduos de la población. 
 
Otoño 09 
Se incrementa la generación de células vesiculares, llegando, en el manto y en el digestivo, al 100% 
de los individuos con alta cantidad de nódulos de vesiculares. En el digestivo, se reduce al final del 















Fig. 10.28. Evolución de la cantidad de células vesiculares en la población 07 en la gónada, manto y digesti-
vo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: 
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Fig. 10.29. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 07 en gónada (a), 
manto (b) y digestivo (c).  En el eje de las ordenadas se representa la proporción en tanto por uno de los indi-
viduos de la población. 
 
Otoño 09 
Se incrementa la generación de células vesiculares, llegando, en el manto y en el digestivo, al 100% 
de los individuos con alta cantidad de nódulos de vesiculares. En el digestivo, se reduce al final del 
















Fig. 10.30. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 07 en la gónada, man-
to y digestivo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicula-
res, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
Invierno 08 
Al inicio del invierno predomina la alta cantidad de nódulos, en la gónada se va reduciendo la can-
tidad poco a poco, en el manto se mantiene alta, con pequeñas fluctuaciones, y en el digestivo se 
mantiene alta y luego se reduce hasta igualarse la alta con la media cantidad (Fig. 10.30). 
 
Primavera 09 
 En la gónada desciende la cantidad de nódulos a principios y se mantiene baja durante toda la esta-
ción. En el manto hay fluctuaciones de los tres niveles de presencia, terminando la primavera pre-
dominando la escasa cantidad de nódulos. Por último, en el digestivo, se reduce al inicio y se man-
tiene baja con pequeños picos a finales (Fig. 10.31). 
 


































Fig. 10.31.  Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 07 en la gónada, man-
to y digestivo durante primavera y verano. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicu-
lares, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
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Verano 09 
En la gónada y el manto hay un ligero ascenso al inicio del verano, luego, coincidiendo con el per-
íodo de escasez de alimento, el 100% de la población tiene la mínima cantidad de nódulos o carece 
de ellos. A finales de verano, con disponibilidad de alimento, la cantidad de nódulos asciende pro-
gresivamente (Fig. 10.31). 
 
Otoño 09 
La cantidad de nódulos asciende en las tres áreas, desciende de nuevo y se recupera (Fig. 10.32). 
 



















Fig. 10.32.  Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 07 en la gónada, man-
to y digestivo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicula-
res, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
 
Invierno 09 
La tendencia de incremento de los nódulos se mantiene a inicios del invierno, pero luego desciende 


























Fig. 10.30. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 07 en la gónada, man-
to y digestivo durante otoño e invierno. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicula-
res, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
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Fig. 10.31.  Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en la población 07 en la gónada, man-
to y digestivo durante primavera y verano. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesicu-
lares, siendo 1: pocas, 2: medias y 3: muchas. 
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Invierno 09 
La tendencia de incremento de los nódulos se mantiene a inicios del invierno, pero luego desciende 














Resumen de la evolución de las reservas de la población 07 
 Vesiculares Nódulos






































Verano 09 Baja, Media, Baja-media Baja, Medio-bajo 
Otoño 09 Media, Baja, Media Media-alta, Baja, Media Media-alta, Baja, Media 
Invierno
09 Media Media 
Fig. 10.33. Tabla resumen de la cantidad y la localización de las reservas de la población 07 a lo largo de las 
estaciones. 
 
- Finales de otoño e invierno son períodos de incremento de reservas, ya que los nódulos de ve-
siculares son abundantes. Además el consumo de reservas es escaso, ya que la cantidad de vesi-
culares es alta (Fig. 10.33). 
- Primavera e inicios de verano son épocas de consumo de reservas, ya que la cantidad de vesi-
culares es escasa. Además, hay poca generación de vesiculares, ya que los nódulos son escasos 
(Fig. 10.33). 
- La escasez de alimento en el verano se ve reflejado por un descenso de nódulos de células vesi-
culares. 
- A finales de verano vuelven a incrementarse las reservas, ya que el alimento vuelve a estar dis-
ponible y se pueden crear nódulos, además hay un menor consumo de vesiculares. 
- El otoño e invierno del 2009 sigue el mismo patrón que el otoño del 2008, es decir, hay una 
tendencia a incrementar reservas (nódulos) y estas se consumen poco (vesiculares).   
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10.2.3.2 Gasto reproductor

























Fig. 10.34. Gasto reproductor de la población 07 según su ciclo reproductor. RR: Individuos en estado de 
Reposo-Restauración; I: Indeterminados; P�: Puesta macho; P�: Puesta hembra. En el eje de coordenadas se 
indica el tanto por uno de los individuos muestreados. 
 
Otoño e Invierno 08 
En otoño e invierno, el desarrollo gametogénico está ralentizado, por eso el gasto reproductor es 
bajo (Fig. 10.34). 
 
Primavera y verano 09 
A finales de invierno, primavera e inicios de verano la actividad gametogénica es intensa, hay un 
alto porcentaje de puestas, tanto macho como hembra. Por lo que el gasto reproductor es alto. 
A finales de verano, con el descenso del alimento disponible, el desarrollo gametogénico se ralenti-
za, los animales entran en reposo y el gasto reproductor se reduce (Fig. 10.34). 
 
Otoño 09 
En otoño, con nueva disponibilidad de alimento, se reinicia el desarrollo, con lo que el gasto se in-
crementa, sin embargo, después de un importante pico de puestas macho y hembra, surge otro pico 
de reposo-restauración con lo que el gasto se reduce. A finales de otoño, al salir del reposo, se pro-
duce otro pico de puestas macho y hembra, lo que indica que el gasto se vuelve a incrementar. De 
todas formas el gasto es medio, ya que el desarrollo es lento (Fig. 10.34). 
 
Invierno 09 
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Invierno 09 

















Gasto reproductor ~ - + +/- ~ - 
Fig. 10.35. Tabla resumen del gasto reproductor de la población 07 a lo largo de las estaciones. ~-: Gasto 
medio-bajo; -: Gasto bajo; +: Gasto alto; +/-: Gasto alto en la primera mitad de la estación y bajo en la se-
gunda mitad; ~: Gasto medio. 
 
10.2.3.3 Crecimiento somático 






















































































































































Otoño Invierno Primavera Verano Otoño Invierno
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Otoño Invierno Primavera Verano Otoño Invierno
Peso vianda (g)




Fig. 10.36. Crecimiento de la población 08 en longitud (mm) (a) y peso  (g) (b). 
Otoño 08 
No se aprecia crecimiento significativo, ni en longitud ni en peso (Fig. 10.36). 
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Se observa un crecimiento en el peso, tanto de la concha como de la vianda. Y a finales de la esta-
ción, un ligero incremento de la longitud (Fig. 10.36). 
 
Primavera 09 
No se observa un crecimiento significativo (Fig. 10.36). 
 
Verano 09 
No se observa un crecimiento significativo (Fig. 10.36). 
 
Otoño 09
Se aprecia un ligero incremento en el peso de la concha (Fig. 10.36). 
 
Invierno 09 
No se observa un crecimiento significativo (Fig. 10.36). 
 
Resumen del crecimiento de la población 07 
 Longitud Peso concha Peso vianda 
Otoño 08 0 0 0 
Invierno 08 ~ + + 
Primavera 09 0 0 0 
Verano 09 0 0 0 
Otoño 09 0 0 0 
Invierno 09 0 0 0 
Fig.10.37. Tabla resumen del gasto en crecimiento de la población 07 a lo largo de las estaciones. 0: Sin cre-
cimiento; +: Alto crecimiento; ~: Crecimiento medio. 
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10.3. Discusión 
- A finales de otoño e inicios de  invierno, independientemente de la edad, la mayoría de los 
recursos son destinados a crear reservas, ya que la cantidad de nódulos y de vesiculares es al-
ta (Fig. 10.38 y 10.39) 
- A finales de invierno, la cantidad de nódulos se reduce, lo que indica que los recursos están 
usando en otro destino (Fig. 10.38). 
- A finales de otoño e inicios del invierno, independientemente de la edad, el consumo de 
reservas es escaso, ya que la cantidad de vesiculares es alta (Fig. 10.39). 
- A finales del invierno, independientemente de la edad, la cantidad de vesiculares desciende, 
más o menos ligeramente (Fig. 10.39). 
 
Nódulos de células Vesiculares en Otoño-

































































Nódulos de células vesiculares en Otoño-






































Nódulos de células vesiculares Otoño-Invierno 






































Fig. 10.38. Evolución de los nódulos de células vesiculares en otoño e invierno en las distintas poblacio-
nes de edades. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: 
medias y 3: muchas. 
 
- En invierno, independientemente de la edad, las células vesiculares y los nódulos de células 
vesiculares de la gónada son las primeras en reducirse (Fig. 10.38 y 10.39). 
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- En primavera e inicios de verano, independientemente de la edad, la generación de reser-
vas es escasa o nula, ya que la cantidad de nódulos de vesiculares es baja. Es decir, los recur-
sos disponibles se utilizan en otra actividad (Fig. 10.38). 
 












































































































































Fig. 10.39. Evolución de las células vesiculares en otoño e invierno en las distintas poblaciones de eda-
des. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
3: muchas. 
 
- Ostrea edulis de un año de edad tiene una mayor capacidad para seguir generando tejido de 
reserva (nódulos de vesiculares) en primavera- verano, que las de 0 años (Fig. 10.40). 
- A finales de julio y agosto, la cantidad de recursos (alimento) disponible es escaso, por eso la 
cantidad de nódulos vesiculares se reduce a cero. Coincide con el Reposo-restauración. Al 
disponer de nuevo de alimento, los nódulos se incrementan, ya que se vuelven a almacenar 
reservas (Fig. 10.40) 
- Los animales de 0 años de edad incrementan más rápidamente la cantidad de nódulos vesicu-
lares después de la época de reposo (Fig. 10.40). 
- En primavera e inicios de verano, independientemente de la edad, el consumo de reserva es 
mayor, ya que la cantidad de vesiculares desciende (Fig. 10.41).  
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- En primavera e inicios de verano, independientemente de la edad, la generación de reser-
vas es escasa o nula, ya que la cantidad de nódulos de vesiculares es baja. Es decir, los recur-
sos disponibles se utilizan en otra actividad (Fig. 10.38). 
 












































































































































Fig. 10.39. Evolución de las células vesiculares en otoño e invierno en las distintas poblaciones de eda-
des. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
3: muchas. 
 
- Ostrea edulis de un año de edad tiene una mayor capacidad para seguir generando tejido de 
reserva (nódulos de vesiculares) en primavera- verano, que las de 0 años (Fig. 10.40). 
- A finales de julio y agosto, la cantidad de recursos (alimento) disponible es escaso, por eso la 
cantidad de nódulos vesiculares se reduce a cero. Coincide con el Reposo-restauración. Al 
disponer de nuevo de alimento, los nódulos se incrementan, ya que se vuelven a almacenar 
reservas (Fig. 10.40) 
- Los animales de 0 años de edad incrementan más rápidamente la cantidad de nódulos vesicu-
lares después de la época de reposo (Fig. 10.40). 
- En primavera e inicios de verano, independientemente de la edad, el consumo de reserva es 
mayor, ya que la cantidad de vesiculares desciende (Fig. 10.41).  
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Nódulos de células vesiculares en 
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Fig. 10.40. Evolución de los nódulos de células vesiculares en primavera y verano en las distintas pobla-
ciones de edades. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 
2: medias y 3: muchas. 
 
- El gasto de reservas en las ostras de 0 años es más progresivo que en ostras de 1 año, ya que 
la cantidad de células vesiculares se reduce más lentamente (Fig. 10.41). 
- A finales de julio y agosto, la escasa disponibilidad de alimento hace que el almacenaje de 
reservas (cantidad de nódulos de células vesiculares) caiga a cero (Fig. 10.40); las células 
vesiculares no se incrementan y, además, como los animales entran en reposo, el consumo de 
vesiculares se detiene. Con lo que la cantidad de vesiculares se mantiene estable (Fig. 10.41). 
- En otoño e invierno, independientemente de la edad, se vuelven a redireccionar los recursos 
a la generación de reservas, ya que la cantidad de nódulos de vesiculares es mayor que en 
primavera-verano (Fig. 10.38 y 10.40) 
 




































































































































Fig. 10.41. Evolución de las células vesiculares en primavera y verano en las distintas poblaciones de 
edades. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias 
y 3: muchas. 
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- En el periodo otoño-invierno de 2009 la generación de recursos, en 1 año de edad, es menor 
que en el periodo otoño-invierno de 2008. Esto puede deberse a la menor disponibilidad de 
recursos. 
- La generación de recursos en individuos de 2 años fluctúa más que en los de 1 año, esto pue-
de deberse a que, en los de 2 años, cuando se producen descensos de la cantidad de nódulos, 
los recursos se están destinando a otras actividades (Fig. 10.42). 
- En otoño la cantidad de vesiculares se mantiene, elevándose en invierno. Esto indica que el 
consumo de reservas se reduce, respecto a la primavera y verano. 
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Fig. 10.42. Evolución de los nódulos de células vesiculares en otoño e invierno en las distintas poblacio-
nes de edades. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: 
medias y 3: muchas. 
 
- En 2 años de edad, la cantidad de vesiculares fluctúa más que en 1 año de edad, inicialmente 
se incrementan, luego, a mediados de otoño se produce un descenso, para recuperarse de 
nuevo. Esto se debe a que las otras de 2 años están movilizando más las reservas para otras 
actividades. El incremento de vesiculares se debe al incremento de nódulos (Fig. 10.43). 
- En este periodo, otoño-invierno 2009, la cantidad de reservas, en 1 año de edad, es menor 




Uso y distribución de los recursos en el medio natural             Discusión 
- En el periodo otoño-invierno de 2009 la generación de recursos, en 1 año de edad, es menor 
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Fig. 10.42. Evolución de los nódulos de células vesiculares en otoño e invierno en las distintas poblacio-
nes de edades. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: 
medias y 3: muchas. 
 
- En 2 años de edad, la cantidad de vesiculares fluctúa más que en 1 año de edad, inicialmente 
se incrementan, luego, a mediados de otoño se produce un descenso, para recuperarse de 
nuevo. Esto se debe a que las otras de 2 años están movilizando más las reservas para otras 
actividades. El incremento de vesiculares se debe al incremento de nódulos (Fig. 10.43). 
- En este periodo, otoño-invierno 2009, la cantidad de reservas, en 1 año de edad, es menor 
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Fig. 10.43. Evolución de las células vesiculares en otoño e invierno en las distintas poblaciones de eda-
des. En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
3: muchas. 
 
Si resumimos las conclusiones del gasto empleado en las distintas vías y por estación y edad obtenemos 





Otoño Invierno Primavera Verano
Reservas + + - - 
Reproducción ~- - + + 0 









Fig. 10.44. Tabla resumen de la distribución de los recursos de la población 08 en las distintas estaciones. 





Reservas - + + - 
Reproducción - ~ - 
Crecimiento + + 
Fig. 10.45. Tabla resumen de la distribución de los recursos de la población 09 en las distintas estaciones. 
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Población 07 
1 año 
Otoño Invierno Primavera Verano
Reservas + + - - 
Reproducción ~ - + + 0 
Crecimiento 0 + 0 0 
Fig. 10.46. Tabla resumen de la distribución de los recursos de la población 07 en las distintas estaciones. 
-: Gasto bajo; +: Gasto alto; ~: Gasto medio; 0: Sin gasto. 
 
Independientemente de la edad, las condiciones desfavorables de alimentación de los meses de 
julio y agosto reducen el gasto reproductor y el crecimiento, así como la génesis de nuevas re-
servas. Esto presenta a la disponibilidad de alimento como un factor limitante de las tres vías. 
Las reservas tienen una fluctuación estacional, independientemente de la edad: 
 
- En otoño e invierno se destina una importante cantidad de recursos a generar reservas. 
- En primavera y verano la cantidad de recursos destinados a las reservas es escasa o nula, y 
estas, a su vez se van reduciendo. 
 
Como ya se vio, independientemente de la edad, el gasto reproductor tiene una alta estacionali-
dad: 
 
- En otoño el gasto reproductor es medio bajo. 
- En invierno el gasto reproductor es bajo. 
- En primavera y verano el gasto es alto. 
- A finales de verano el gasto es nulo, ya que se detiene el desarrollo. 
 
El crecimiento somático también tiene un comportamiento estacional, de este modo, el mayor 
crecimiento se produce en invierno, cuando hay más reservas, y el gasto reproductor es mínimo.  
Sin embargo, el crecimiento somático está más determinado por la edad que por las condiciones 
ambientales. Los poblaciones de 0 años presentan un mayor crecimiento que los de 1 año. 
En el primer año, se destina más energía al crecimiento somático que a la reproducción, con la 
edad, el crecimiento se reduce y se incrementa el gasto reproductor. Hay que tener en cuenta que 
con la edad también se incrementa la funcionalidad hembra. Pero es imposible determinar si hay 
más crecimiento a 0 años porque el gasto reproductor es menor, o si hay menos capacidad repro-
ductora porque los recursos se destinan principalmente al crecimiento. Por otro lado es imposible 
determinar si el gasto reproductor hembra es mayor que el macho, ya que, el incremento del gas-
to a partir del segundo año de vida coincide con una mayor funcionalidad hembra, sin embargo, 
también hay que tener en cuenta que, con la edad, la cantidad de gametos producidos es mayor, 
tanto machos como hembras. 
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Población 07 
1 año 
Otoño Invierno Primavera Verano
Reservas + + - - 
Reproducción ~ - + + 0 
Crecimiento 0 + 0 0 
Fig. 10.46. Tabla resumen de la distribución de los recursos de la población 07 en las distintas estaciones. 
-: Gasto bajo; +: Gasto alto; ~: Gasto medio; 0: Sin gasto. 
 
Independientemente de la edad, las condiciones desfavorables de alimentación de los meses de 
julio y agosto reducen el gasto reproductor y el crecimiento, así como la génesis de nuevas re-
servas. Esto presenta a la disponibilidad de alimento como un factor limitante de las tres vías. 
Las reservas tienen una fluctuación estacional, independientemente de la edad: 
 
- En otoño e invierno se destina una importante cantidad de recursos a generar reservas. 
- En primavera y verano la cantidad de recursos destinados a las reservas es escasa o nula, y 
estas, a su vez se van reduciendo. 
 
Como ya se vio, independientemente de la edad, el gasto reproductor tiene una alta estacionali-
dad: 
 
- En otoño el gasto reproductor es medio bajo. 
- En invierno el gasto reproductor es bajo. 
- En primavera y verano el gasto es alto. 
- A finales de verano el gasto es nulo, ya que se detiene el desarrollo. 
 
El crecimiento somático también tiene un comportamiento estacional, de este modo, el mayor 
crecimiento se produce en invierno, cuando hay más reservas, y el gasto reproductor es mínimo.  
Sin embargo, el crecimiento somático está más determinado por la edad que por las condiciones 
ambientales. Los poblaciones de 0 años presentan un mayor crecimiento que los de 1 año. 
En el primer año, se destina más energía al crecimiento somático que a la reproducción, con la 
edad, el crecimiento se reduce y se incrementa el gasto reproductor. Hay que tener en cuenta que 
con la edad también se incrementa la funcionalidad hembra. Pero es imposible determinar si hay 
más crecimiento a 0 años porque el gasto reproductor es menor, o si hay menos capacidad repro-
ductora porque los recursos se destinan principalmente al crecimiento. Por otro lado es imposible 
determinar si el gasto reproductor hembra es mayor que el macho, ya que, el incremento del gas-
to a partir del segundo año de vida coincide con una mayor funcionalidad hembra, sin embargo, 
también hay que tener en cuenta que, con la edad, la cantidad de gametos producidos es mayor, 
tanto machos como hembras. 
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Si desglosamos cada vía de uso de energía y lo analizamos en cada estación y clase de edad te-
nemos lo siguiente: 
 



































~+ ~+ ~+ ~+ - ~- ~- ~- ~ ~ ~ ~ 
Gasto reproductor ~- - + +/0 ~ - 
Longitud + 0 + ~ ~ 0 0 0 0 0 ~+ 0 Crecimien-
to somático 
Peso + ~+ + + ~ 0 0 0 ~+ 0 + 0 
Fig. 10.47. Tabla resumen de la distribución de los recursos  a dos edades, a lo largo de las estaciones. ~-: 
Gasto medio-bajo; -: Gasto bajo; ~+: Gasto medio-alto; +: Gasto alto; ~: Gasto medio; +/0: Gasto alto en 
la primera mitad y nulo en la segunda; 0: Sin gasto. 
 
- Las tres vías son independientes entre sí, en el modo de que cada una puede usar los recursos 
directamente, sin tener que transformarlos antes en reservas. 
 
 Reparto de los recursos entre las tres vías:  
  Lo que determina el número de vías a las que se destinan recursos es la cantidad de estos 
de los que se dispone. 
  Los factores ambientales determinan el gasto reproductor. 
  La edad establece la preferencia de la vía del crecimiento somático, potenciado en 0 
años. 
  Según los recursos utilizados en las otras vías, los sobrantes se utilizan para generar re-
servas a través de nódulos de células vesiculares. 
 
- Los animales de 0 años de edad tienen un coste reproductor menor que los de 1 año, ya que 
la cantidad de gametos producidos es menor; sin embargo, la diferencia de recursos destina-
dos a la reproducción se destina al crecimiento, con lo que la suma de los recursos de la vía 
de crecimiento y reproducción es la misma para las dos clases de edad. 
- La cantidad de reservas generadas depende de la cantidad de recursos destinados a la repro-
ducción y el crecimiento.  
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- El gasto de reproducción es independiente de las otras dos vías, ya que varía según los facto-
res medioambientales, mientras que la génesis de reservas dependen del gasto reproductor y 
el crecimiento somático. 
- A mayor edad mayor es el gasto reproductivo, y menos recursos quedan para las otras vías. 
- A medida que las ostras envejecen van reduciendo la cantidad de recursos destinados a in-
crementar la longitud, y se centran más en aumentar en peso. 




0 años 1 año 
Otoño Crecimiento y Reservas Reservas y Reproducción (escaso) 
Invierno Crecimiento y Reservas Reservas 
Primavera Crecimiento y Reproducción Reproducción 
ESTACIÓN
Verano Crecimiento y Reproducción Reproducción 
Fig. 10.48. Tabla resumen de usos y distribución de los recursos durante las estaciones. 
 
- En condiciones desfavorables (invierno), el gasto reproductor es escaso, con lo que los re-
cursos disponibles para las otras dos vías son mayores.  
 En 0 años se da preferencia al crecimiento, quedando recursos suficientes para la genera-
ción de reservas. 
 En 1 año, el crecimiento es menor, y quedan más recursos para crear reservas. 
 En 2 años no se produce crecimiento, con lo que todos los recursos se utilizan para gene-
rar reservas. 
 
- En condiciones favorables (primavera e inicios de verano), el gasto reproductor es mayor, 
con lo que los recursos disponibles para el crecimiento y la génesis de reservas es escasa. 
 En 0 años se preferencia el crecimiento, quedando la cantidad de nódulos a mínimos. 
 En 1 años no hay crecimiento, y los recursos se usan en su mayoría en la reproducción y 
pocos en la generación de reservas. 
 
- En condiciones intermedias (otoño), el gasto reproductor es medio, con lo que hay una canti-
dad media de recursos disponibles para las otras dos vías. 
 En 0 años se da preferencia al crecimiento, quedando recursos disponibles para la crea-
ción de reservas. 
 En 1 año el crecimiento es exclusivamente en peso, quedando muchos recursos para la 
generación de reservas. 
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crementar la longitud, y se centran más en aumentar en peso. 
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Fig. 10.48. Tabla resumen de usos y distribución de los recursos durante las estaciones. 
 
- En condiciones desfavorables (invierno), el gasto reproductor es escaso, con lo que los re-
cursos disponibles para las otras dos vías son mayores.  
 En 0 años se da preferencia al crecimiento, quedando recursos suficientes para la genera-
ción de reservas. 
 En 1 año, el crecimiento es menor, y quedan más recursos para crear reservas. 
 En 2 años no se produce crecimiento, con lo que todos los recursos se utilizan para gene-
rar reservas. 
 
- En condiciones favorables (primavera e inicios de verano), el gasto reproductor es mayor, 
con lo que los recursos disponibles para el crecimiento y la génesis de reservas es escasa. 
 En 0 años se preferencia el crecimiento, quedando la cantidad de nódulos a mínimos. 
 En 1 años no hay crecimiento, y los recursos se usan en su mayoría en la reproducción y 
pocos en la generación de reservas. 
 
- En condiciones intermedias (otoño), el gasto reproductor es medio, con lo que hay una canti-
dad media de recursos disponibles para las otras dos vías. 
 En 0 años se da preferencia al crecimiento, quedando recursos disponibles para la crea-
ción de reservas. 
 En 1 año el crecimiento es exclusivamente en peso, quedando muchos recursos para la 
generación de reservas. 
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 En 2 años de edad, no hay crecimiento, sin embargo, la cantidad de nódulos vesiculares 
es medio-bajo, esto se debe a que el gasto reproductor es mayor, se produce una mayor 
cantidad de gametos, y quedan menos recursos disponibles para las reservas. 
 
- La cantidad de células vesiculares indica la cantidad de reservas de las que dispone un ani-
mal, y estas son un balance entre la cantidad de reservas generadas y las consumidas. 
- En invierno, la génesis de reservas es media, el gasto reproductor es bajo y el crecimiento 
medio o bajo, con lo que la creación de reservas y el consumo se compensan, tendiendo al 
incremento de reservas. 
- En primavera e inicios de verano, la génesis de reservas es escaso, el gasto reproductor 
alto, y el crecimiento medio (en 0 años), con lo que se desequilibra hacia el consumo y las 
reservas descienden. 
- En otoño, la creación de reservas es medio o alto, el gasto reproductor medio, incrementán-
dose con la edad, y el crecimiento menor cuanta mayor es la edad, con lo que el consumo y 
el gasto están relativamente compensandos, y las reservas son mayores cuanto menor es la 
edad del animal. 
- La cantidad y la génesis de reservas depende indirectamente de la edad: 
 A mayor edad más gasto reproductivo, y menos recursos quedan disponibles para la 
génesis de reservas y mayor es el consumo de las ya existentes.  
 A menor edad, mayor es el gasto en crecimiento, con lo que el consumo de reservas au-
menta y los recursos disponibles para la creación de reservas.  
 En conclusión, el mayor gasto de los jóvenes en el crecimiento se debería compensar con 
el mayor gasto reproductor de los más viejos, sin embargo, el gasto reproductor es mayor 
que el gasto en crecimiento somático, lo que quiere decir que las ostras jóvenes tienen 





































Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
En el uso y distribución de los recursos en el medio natural (Capítulo 10) se demostró que las tres 
vías de uso (reservas, reproducción y crecimiento) presentan una estacionalidad más o menos 
marcada. Esto quiere decir, que los usos y distribución de los recursos está influenciado por las 
condiciones ambientales. Pouvreau et al, (2006), demostraron que el crecimiento y reproducción de 
C. gigas están determinados por la temperatura y el fitoplancton (alimento). Se vio, también que en 
C. gigas, las altas temperaturas y el alimento escaso producen ausencia de puestas y bajo estatus 
energético (Delaporte et al, 2006). En condiciones muy favorables (2 picos de aumento de 
temperatura a 20º C y 2 picos de incremento de fotoperido) C. gigas aumenta el peso total y 
somático y longitud en un año (Fabioux et al, 2005). 
En vieira (Pecten maximus) en condiciones de primavera, fotoperiodo largo (14- 16 horas de luz) y 
temperatura alta, para la región de estudio, (12,6 – 13,5º C), el 89% de la energía está dedicada a la 
gónada, y el 11% al músculo aductor y la glándula digestiva. Mientras que en condiciones de 
invierno, fotoperiodo corto (8,27- 8 horas de luz) y temperatura baja (12,6- 8º C), el 40% de la 
energía está destinada a la gónada, y el 60% al músculo aductor y la glándula digestiva (Saout y col, 
1999).  
Para estudiar el efecto de la temperatura y del fotoperiodo sobre el uso y distribución de los 
recursos se analizaron los 3 acondicionamientos realizados para ver el efecto de los factores 
ambientales sobre el ciclo reproductor. 
 
11.1 Acondicionamiento 1 
Se parte de animales del medio natural, recogidos el mes de diciembre, con desarrollo gonadal. 
11.1.1 Medio natural 
- Tejido de reserva 
En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
3: muchas. 
Células vesiculares 




































Fig. 11.1. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 
(población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en el medio natural, durante el acondicionamiento. 
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1999).  
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recursos se analizaron los 3 acondicionamientos realizados para ver el efecto de los factores 
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Se parte de animales del medio natural, recogidos el mes de diciembre, con desarrollo gonadal. 
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Fig. 11.1. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 




En 0 años, las células vesiculares del manto se mantienen en una cantidad media, sin embargo, las 
de la gónada y el digestivo, se reducen a bajas, inicialmente, y luego se elevan lentamente a bajas-
medias, siendo este ascenso, mayor en el digestivo (Fig. 11.1.a). 
En 1 año de edad, las células vesiculares de las tres áreas fluctúan alrededor de una cantidad media 
(Fig. 11.1.b). 
Nódulos de células vesiculares 
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Fig. 11.2. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año 
(b) (población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en el medio natural. 
 
En 0 años, la génesis de reservas en la gónada desciende a bajas, inicialmente, y a continuación 
fluctúan entre medias-bajas y bajas (Fig. 11.2.a). 
En 1 año, la creación de reservas, inicialmente, asciende a media-alta, para luego descender a 
media-baja, en la gónada y digestivo (Fig. 11.2.b). 
 
- Gasto reproductor 
En el eje de ordenadas se representa el tanto por uno de individuos estudiados. 
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Fig. 11.3 Gasto reproductor con 0 años (a) y 1 año (b) de edad en el medio natural. RR: Estado de Reposo-
Restauración; I: Indeterminados; P�: Puestas macho; P�: Puestas hembra. 
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Como ya se explicó en el ciclo natural (capítulo 8), el desarrollo gametogénico, independientemente 
de la edad, en invierno es bajo, aunque continúan produciéndose puestas macho, con lo que el gasto 
reproductor es relativamente bajo (Fig. 11.3) 
- Crecimiento somático 
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Fig. 11.4. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b), vianda y 
concha en fresco, en el medio natural. 
 
Se produce un moderado crecimiento en longitud que se detiene al final del acondicionamiento 
(Fig. 11.4.a). Asímismo, en la mitad del acondicionamiento hay un incremento rápido de peso que 
se estabiliza en la segunda mitad del acondicionamiento. Este incremento de peso se debe 
principalmente a un incremento en el peso de la concha, ya que el aumento de peso de la vianda es 
muy bajo (Fig. 11.4.b). 
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Fig. 11.5. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b), de la vianda y 
concha, en el medio natural. 
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En 0 años, las células vesiculares del manto se mantienen en una cantidad media, sin embargo, las 
de la gónada y el digestivo, se reducen a bajas, inicialmente, y luego se elevan lentamente a bajas-
medias, siendo este ascenso, mayor en el digestivo (Fig. 11.1.a). 
En 1 año de edad, las células vesiculares de las tres áreas fluctúan alrededor de una cantidad media 
(Fig. 11.1.b). 
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Fig. 11.2. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año 
(b) (población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en el medio natural. 
 
En 0 años, la génesis de reservas en la gónada desciende a bajas, inicialmente, y a continuación 
fluctúan entre medias-bajas y bajas (Fig. 11.2.a). 
En 1 año, la creación de reservas, inicialmente, asciende a media-alta, para luego descender a 
media-baja, en la gónada y digestivo (Fig. 11.2.b). 
 
- Gasto reproductor 
En el eje de ordenadas se representa el tanto por uno de individuos estudiados. 
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Fig. 11.3 Gasto reproductor con 0 años (a) y 1 año (b) de edad en el medio natural. RR: Estado de Reposo-
Restauración; I: Indeterminados; P�: Puestas macho; P�: Puestas hembra. 
 4 
Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
Como ya se explicó en el ciclo natural (capítulo 8), el desarrollo gametogénico, independientemente 
de la edad, en invierno es bajo, aunque continúan produciéndose puestas macho, con lo que el gasto 
reproductor es relativamente bajo (Fig. 11.3) 
- Crecimiento somático 
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Fig. 11.4. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b), vianda y 
concha en fresco, en el medio natural. 
 
Se produce un moderado crecimiento en longitud que se detiene al final del acondicionamiento 
(Fig. 11.4.a). Asímismo, en la mitad del acondicionamiento hay un incremento rápido de peso que 
se estabiliza en la segunda mitad del acondicionamiento. Este incremento de peso se debe 
principalmente a un incremento en el peso de la concha, ya que el aumento de peso de la vianda es 
muy bajo (Fig. 11.4.b). 
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Fig. 11.5. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b), de la vianda y 
concha, en el medio natural. 
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Durante el acondicionamiento, en el medio natural, el crecimiento somático es escaso en la primera 
mitad del acondicionamiento, ya que todos los datos se mantienen estables; sin embargo a 
mediados- finales del mismo se incrementa el peso total y ligeramente la longitud. Este incremento 
en el peso total se debe principalmente a un incremento en el peso de la concha (Fig. 11.5). 
El gasto en crecimiento somático es escaso en la primera mitad del acondicionamiento, y aumenta 
considerablemente en la segunda mitad. 
11.1.2 Temperatura baja y fotoperiodo corto 
- Tejido de reserva 
En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
3: muchas. 
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Fig. 11.6. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 
(población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de baja temperatura (frío) y 
fotoperiodo corto. 
Independientemente de la edad y el área somática, la cantidad de células vesiculares es mayor que 
en el medio natural (Fig. 11.6). En el manto, con 0 años, en frío corto fluctúan, inicialmente se 
reducen y luego se incrementan (Fig. 11.6.a), mientras que en el medio natural se mantienen 
estables (Fig. 11.2.a). 
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Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
Nódulos de células vesiculares 
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Fig. 11.7. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año 
(b) (población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de baja temperatura (frío) y 
fotoperiodo corto. 
 
Independientemente de la edad y la región somática, la generación de reservas es mayor (Fig. 11.7) 
que en el medio natural (Fig. 11.3). Al igual que las vesiculares, los nódulos de vesiculares siguen 
el mismo patrón de comportamiento que el medio natural, pero en mayor cantidad. 
Este acondicionamiento reproduce los factores ambientales del medio natural (Fig. 11.2), con lo que 
el incremento, tanto en la cantidad de reservas como de generación de las mismas se debe al 
suministro de alimento “ad libitum”.  
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Fig. 11.8 Gasto reproductor con 0 años (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de temperatura baja (frío) y 
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Fig. 11.6. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 
(población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de baja temperatura (frío) y 
fotoperiodo corto. 
Independientemente de la edad y el área somática, la cantidad de células vesiculares es mayor que 
en el medio natural (Fig. 11.6). En el manto, con 0 años, en frío corto fluctúan, inicialmente se 
reducen y luego se incrementan (Fig. 11.6.a), mientras que en el medio natural se mantienen 
estables (Fig. 11.2.a). 
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Fig. 11.7. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año 
(b) (población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de baja temperatura (frío) y 
fotoperiodo corto. 
 
Independientemente de la edad y la región somática, la generación de reservas es mayor (Fig. 11.7) 
que en el medio natural (Fig. 11.3). Al igual que las vesiculares, los nódulos de vesiculares siguen 
el mismo patrón de comportamiento que el medio natural, pero en mayor cantidad. 
Este acondicionamiento reproduce los factores ambientales del medio natural (Fig. 11.2), con lo que 
el incremento, tanto en la cantidad de reservas como de generación de las mismas se debe al 
suministro de alimento “ad libitum”.  
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Fig. 11.8 Gasto reproductor con 0 años (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de temperatura baja (frío) y 





Como ya se vio en los acondicionamientos (capítulo 9), en condiciones desfavorables el desarrollo 
gametogénico está ralentizado, con lo que el gasto reproductivo es escaso (Fig. 11.8). De todas 
maneras se puede ver que las ostras de 1 año de edad tienen mayor gasto reproductor que las de 0 
años, ya que las puesta macho son más intensas (Fig. 11.8) 
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Fig. 11.9. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura baja (frío) y fotoperiodo corto. 
 
A 0 años de edad el gasto de recursos en crecimiento es similar al del medio natural (Fig. 11.4), ya 
que el incremento en longitud y peso es similar (Fig. 11.9). 
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Fig. 11.10. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura baja (frío) y fotoperiodo corto. 
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Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
A 1 año de edad el gasto en crecimiento es menor que en el medio natural (Fig. 11.5), ya que no se 
produce un incremento significativo en la longitud y el peso (Fig. 11.10). 
 
11.1.3 Temperatura alta y fotoperiodo largo 
- Tejido de reserva 
En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
3: muchas. 
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Fig. 11.11. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 
(población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de alta temperatura (calor) y 
fotoperiodo largo. 
 
La cantidad de reservas en la gónada y el digestivo es mayor en condiciones de verano y 
alimentación ad libitum (Fig. 11.11) que en el medio natural. Mientras que en el medio natural se 
mantienen más o menos estables (Fig. 11.1), en condiciones favorables, tanto ambientales como de 
alimentación, adquieren una tendencia ascendente, que decrece ligeramente al final del 
acondicionamiento. 
En 0 años partimos de una cantidad de vesiculares más alta que en un año de edad. Asciende más 




Como ya se vio en los acondicionamientos (capítulo 9), en condiciones desfavorables el desarrollo 
gametogénico está ralentizado, con lo que el gasto reproductivo es escaso (Fig. 11.8). De todas 
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Fig. 11.9. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura baja (frío) y fotoperiodo corto. 
 
A 0 años de edad el gasto de recursos en crecimiento es similar al del medio natural (Fig. 11.4), ya 
que el incremento en longitud y peso es similar (Fig. 11.9). 
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Fig. 11.10. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura baja (frío) y fotoperiodo corto. 
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Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
A 1 año de edad el gasto en crecimiento es menor que en el medio natural (Fig. 11.5), ya que no se 
produce un incremento significativo en la longitud y el peso (Fig. 11.10). 
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3: muchas. 
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Fig. 11.11. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 
(población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de alta temperatura (calor) y 
fotoperiodo largo. 
 
La cantidad de reservas en la gónada y el digestivo es mayor en condiciones de verano y 
alimentación ad libitum (Fig. 11.11) que en el medio natural. Mientras que en el medio natural se 
mantienen más o menos estables (Fig. 11.1), en condiciones favorables, tanto ambientales como de 
alimentación, adquieren una tendencia ascendente, que decrece ligeramente al final del 
acondicionamiento. 
En 0 años partimos de una cantidad de vesiculares más alta que en un año de edad. Asciende más 
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Fig. 11.12. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año 
(b) (población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de alta temperatura y fotoperiodo 
largo. 
 
La generación de reservas, en gónada es mayor en condiciones favorables (Fig. 11.12), que en el 
medio natural (Fig. 11.2), en ambas edades. En el manto es ligeramente menor con un importante 
pico de descenso a los 30 días de acondicionamiento en 1 año de edad. En el manto se mantiene 
similar al medio natural. 
En condiciones ambientales y de alimentación, favorables, independientemente de la edad, la 
cantidad de reservas es mayor (Fig. 11.12) que en el medio natural (Fig. 11.2), y con tendencia 
inicial ascendente con una ligera reducción al final. Esto quiere decir que, en un principio, la 
génesis de reservas es mayor que el consumo de las mismas. Posteriormente, se produce un 
desequilibrio inverso, es decir, hay más consumo que generación, con lo que las reservas se 
reducen. 
 
- Gasto reproductor 
Ciclo reproductor en acondicionamiento 
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Fig. 11.13. Gasto reproductor con 0 años (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de temperatura alta (calor) y 
fotoperiodo largo. I: Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas 
hembra. 
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Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
Como ya se explicó en los acondicionamientos (capítulo 9), en condiciones favorables, el desarrollo 
gametogénico está estimulado, con lo que el gasto reproductor es alto, tanto a 0 años como a 1 año 
(Fig. 11.13). 
 
- Crecimiento somático 
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Fig. 11.14. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura alta (calor) y fotoperiodo largo. C: control; d: días. 
 
La población de 0 años de edad tiene, aproximadamente el mismo gasto en crecimiento 
acondicionado con calor y fotoperiodo largo (Fig. 11.14) que en el medio natural (Fig. 11.4), ya que 
la longitud se incrementa ligeramente a finales del muestreo, al igual que el peso.  
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Fig. 11.15. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura alta (calor) y fotoperiodo largo. C: control; d: días. 
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Fig. 11.12. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año 
(b) (población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de alta temperatura y fotoperiodo 
largo. 
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génesis de reservas es mayor que el consumo de las mismas. Posteriormente, se produce un 
desequilibrio inverso, es decir, hay más consumo que generación, con lo que las reservas se 
reducen. 
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Fig. 11.13. Gasto reproductor con 0 años (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de temperatura alta (calor) y 
fotoperiodo largo. I: Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas 
hembra. 
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Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
Como ya se explicó en los acondicionamientos (capítulo 9), en condiciones favorables, el desarrollo 
gametogénico está estimulado, con lo que el gasto reproductor es alto, tanto a 0 años como a 1 año 
(Fig. 11.13). 
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Fig. 11.14. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura alta (calor) y fotoperiodo largo. C: control; d: días. 
 
La población de 0 años de edad tiene, aproximadamente el mismo gasto en crecimiento 
acondicionado con calor y fotoperiodo largo (Fig. 11.14) que en el medio natural (Fig. 11.4), ya que 
la longitud se incrementa ligeramente a finales del muestreo, al igual que el peso.  
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Fig. 11.15. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura alta (calor) y fotoperiodo largo. C: control; d: días. 
 11353
Capítulo 11 
En los individuos de 1 año tiene un crecimiento un inferior (Fig. 11.15) al medio natural (Fig. 11.5), 
ya que el incremento en peso total y peso de la concha es menor. 
 
11.1.4 Temperatura baja y fotoperiodo largo 
- Tejido de reserva 
En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
3: muchas. 
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Fig. 11.16. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 
(población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de baja temperatura (frío) y 
fotoperiodo largo. 
 
En 0 años de edad las reservas de la gónada y el digestivo se incrementan inicialmente (Fig. 
11.16.a), mientras que, el medio natural (Fig. 11.1.a), descienden. A continuación se reducen y se 
aproximan al medio natural, siendo, en el manto ligeramente superior. 
En 1 año de edad, las reservas se comportan de un modo similar al medio natural (Fig. 11.1.b), 
siendo ligeramente más altas (Fig. 11.16.b). 
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Fig. 11.17. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año 
(b) (población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de baja temperatura (frío) y 
fotoperiodo largo. 
 
En 0 años de edad, en todas las áreas somáticas, se produce un incremento en la generación de 
reservas (Fig. 11.17.a), inicialmente, mientras que en el medio natural (Fig. 11.2.a), la génesis de 
reservas, en la gónada y el digestivo, se mantienen bajas. A continuación la cantidad de nódulos se 
reduce y se parece al medio natural, siendo ligeramente superior.  
En 1 año, la evolución de la creación de reservas es similar al medio natural (Fig. 11.17.b y 11.2.b), 
aunque ligeramente superior. En el inicio, la cantidad de nódulos es menor que en el medio natural; 
sin embargo, a continuación se elevan y superan  al medio natural. 
 
Resumen del efecto de las condiciones Frío largo en el tejido de reserva 
En condiciones de fotoperiodo largo, temperatura baja y alimento ad libitum, hay diferencias 
entre las dos clases de edad. Mientras que 1 año de edad se asemeja al medio natural, tanto en 
cantidad de vesiculares, como en nódulos, siendo ligeramente mayor que en el medio natural, en 0
años, se produce un incremento inicial, tanto de vesiculares como de nódulos y luego se asemeja 
al medio natural, siendo ligeramente superior. 
Esto quiere decir, que en 1 año, la cantidad de reservas consumidas es similar, ligeramente inferior, 
al medio natural, ya que las vesiculares evolucionan de un modo similar al medio natural.  
Los recursos destinados a generar reservas son similares al medio natural, ya que la cantidad de 
nódulos presentes se aproximan al medio natural. 
En 0 años de edad, inicialmente, la génesis de reservas es mayor que en el medio natural, es decir, 
se dedican más recursos a generar reservas. Y las reservas también son mayores, lo que significa 
que la génesis es mayor que el gasto. A partir de los 30 días, los recursos destinados a generar 
reservas son similares al medio natural, al igual que el consumo de reservas. 
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En los individuos de 1 año tiene un crecimiento un inferior (Fig. 11.15) al medio natural (Fig. 11.5), 
ya que el incremento en peso total y peso de la concha es menor. 
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Fig. 11.18. Gasto reproductor con 0 años (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de temperatura baja (frío) y 
fotoperiodo largo. I: Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas 
hembra. 
 
Como ya se vio en los acondicionamientos (capítulo 9), el desarrollo gametogénico, en ambas 
clases de edad, en estas condiciones es medio, ya que aunque la primera etapa de desarrollo de las 
series gametogénicos está estimulado, la segunda está ralentizada (Fig. 11.18). 
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Fig. 11.19. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura baja (frío) y fotoperiodo largo. C: control; d: días. 
 
La clase de edad 0 años acondicionada a baja temperatura y fotoperiodo largo tiene un gasto en 
crecimiento somático similar al medio natural (Fig. 11.4), ya que el incremento en longitud y peso 
es muy similar en acondicionamiento (Fig. 11.19) y en medio natural. 
 14 
Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
Clase 1 año de edad 
Longitud en acondicionamiento con Frío 
largo con 1 año de edad
Crecimiento en peso 
largo con
en acondicionamiento Frío 









C 30 d 45 d 60 d







C 30 d 45 d 60 d
10-dic-08 07-ene-09 03-feb-09 16-feb-09
Peso viand(g)
Longitud(mm)  Peso concha (g)
 
Fig. 11.20. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (b) en condiciones de 
temperatura baja (frío) y fotoperiodo largo. 
 
pasa con el peso total (Fig. 11.20). 
 
ta la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
: muchas. 
Sin embargo, en la clase de edad 1 año, el gasto en crecimiento es menor, ya que el aumento de la 
longitud no es significativo, al igual que 
11.1.5 Temperatura alta y fotoperiodo corto 
- Tejido de reserva 
En el eje de ordenadas se represen
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Fig. 11.21. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 
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Fig. 11.18. Gasto reproductor con 0 años (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de temperatura baja (frío) y 
fotoperiodo largo. I: Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas 
hembra. 
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Fig. 11.19. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura baja (frío) y fotoperiodo largo. C: control; d: días. 
 
La clase de edad 0 años acondicionada a baja temperatura y fotoperiodo largo tiene un gasto en 
crecimiento somático similar al medio natural (Fig. 11.4), ya que el incremento en longitud y peso 
es muy similar en acondicionamiento (Fig. 11.19) y en medio natural. 
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Fig. 11.20. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (b) en condiciones de 
temperatura baja (frío) y fotoperiodo largo. 
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Fig. 11.21. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 




La evolución de las reservas, tanto de 0 años como de 1 año, en condiciones de fotoperiodo corto, 
temperatura alta y alimentación ad libitum (Fig. 11.21), es igual a las condiciones de fotoperiodo 
largo, temperatura alta y alimentación ad libitum (Fig. 11.11). Es decir, la variación del fotoperiodo, 
con temperatura alta, no influye en la cantidad de reservas. 
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Fig. 11.22. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año 
(b) (población 07) de edad en la gónada, manto y digestivo en condiciones de alta temperatura (calor) y 
fotoperiodo corto. 
m (Fig. 11.22), es igual que en condiciones de fotoperiodo largo, 
temperatura alta y alimentación ad libitum (Fig. 11.12). Esto quiere decir que la variación del 
n condiciones de fotoperiodo corto, temperatura alta y alimento “ad libitum”, los individuos se 
portan del mismo modo que en condiciones favorables. Tienen una tendencia inicial ascendente 
ervas es mayor que el 
máticas, es similar al medio natural, esto quiere decir que el incremento de 
 
Al igual que ocurre con las vesiculares, la génesis de reservas con fotoperiodo corto, temperatura 
alta y alimentación ad libitu
fotoperiodo, con temperatura alta, no influye en la generación de reservas. 
 
Resumen del efecto de las condiciones Calor corto en el tejido de reserva 
E
com
con una ligera reducción al final. Es decir, en un principio, la génesis de res
consumo de las mismas y posteriormente hay más consumo que generación, con lo que las reservas 
se reducen. 
La generación de reservas en la gónada es mayor que en el medio natural. Una mayor génesis de 
reservas en la gónada explica una mayor cantidad de reservas en la gónada. 
En el resto de áreas so
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- Gasto reproductor
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Fig. 11.23. Gasto reproductor con 0 años (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de temperatura alta (calor) y 
fotoperiodo corto. I: Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas 
hembra. 
 se explicó en los acondicionamientos (capítulo 9), en condiciones de fotoperiodo corto y 
mperatura alta, el desarrollo gametogénico es medio, ya que la primera etapa de desarrollo está 
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Fig. 11.24. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura alta (calor) y fotoperiodo corto. C: Control; d: días. 
 corto (Fig. 11.24) tienen un gasto en 
crecimiento similar al del medio natural (Fig. 11.4), ya que el incremento de la longitud y del peso 
se compara con el del medio natural. 
 
Los animales acondicionados a alta temperatura y fotoperiodo
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Fig. 11.22. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año 
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Fig. 11.23. Gasto reproductor con 0 años (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de temperatura alta (calor) y 
fotoperiodo corto. I: Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas 
hembra. 
 se explicó en los acondicionamientos (capítulo 9), en condiciones de fotoperiodo corto y 
mperatura alta, el desarrollo gametogénico es medio, ya que la primera etapa de desarrollo está 
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Fig. 11.24. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura alta (calor) y fotoperiodo corto. C: Control; d: días. 
 corto (Fig. 11.24) tienen un gasto en 
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se compara con el del medio natural. 
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- Clase 1 año de edad 
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Fig. 11.25. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura alta (calor) y fotoperiodo corto. C: control; d: días. 
 
ud y en el peso (Fig. 11.25). 
 
Por otro lado, el gasto en crecimiento de los individuos de 1 año de edad es menor que en el medio 
natural (Fig. 11.5), ya que casi no hay incremento en la longit
11.1.6 Resumen de los efectos del Acondicionamiento 1 sobre el uso y la distribución de los 
recursos:
Población 08
Frío corto Calor largo Frío largo Calor corto 
0 años 
Reservas ~ ~ ~+ ~+ 
Reproducción - + ~ ~ 
Crecimiento + + + + 
Fig. 11.26. Tabl to de emperatura l fotoperiodo en el gasto energético de la población 
08. ~: Gasto me  medio to; -: Gasto bajo; +: Gasto alto. 
 
a resumen del efec la t y e
dio; ~+: Gasto -al
Población 07
1 año 
Calor corto Frío corto Calor largo Frío largo
Reservas ~  +  ~ ~ ~
Reproducción - + ~ ~ 
Crecimiento 0 ~ 0 0 
Fig. 11.27. Tabl to de emperatura l fotoperiodo en el gasto energético de la población 
07. ~: Gasto medio; ~+: Gasto medio-alto; -: Gasto bajo; +: Gasto alto. 
a resumen del efec la t y e
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Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
Como ya se vio atural pítulo 8), gasto reproductor, independientemente de la 
edad, varía con las condiciones ambientales: 
 independientemente de las condiciones 
En un año de edad, hay más crecimiento en condiciones favorables de temperatura y 
condiciones combinadas de alta temperatura y 
a cantidad de reservas depende indirectamente de los factores ambientales, ya que unos factores 
ervas. 
 en el ciclo n (ca el 
- La temperatura alta aumenta el gasto reproductor. 
- El fotoperiodo largo incrementa el gasto reproductor. 
- La temperatura baja reduce el gasto reproductor. 
- El fotoperiodo corto reduce el gasto reproductor. 
 
El crecimiento somático depende de la edad: 
- Con 0 años de edad el crecimiento es alto,
ambientales. 
- 
fotoperiodo. Esto nos lleva a que las 
fotoperiodo largo pueden favorecer el crecimiento somático. 
 
No se observa una variación significativa de las reservas en las distintas condiciones, esto nos 
indica que las reservas, en condiciones “ad libitum” de alimento, son independientes de las 
condiciones medioambientales. 
L
ambientales favorables incrementan el gasto reproductivo, y por lo tanto el consumo de 
reservas, y viceversa con los factores desfavorables. El descenso más o menos brusco de la cantidad 
de reservas depende de la disponibilidad de reservas. De este modo, se observa una relación directa 
entre el ciclo reproductor y las res
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largo con 0 años de edad
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Fig. 11.28. a. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años de edad (población 08) en 
condiciones de baja temperatura (frío) y fotoperiodo largo. b. Gasto reproductor con 0 años de edad en 
condiciones de temperatura baja (frío) y fotoperiodo largo. I: Indeterminado; P�: Puestas macho; P�: 
Puestas hembra. 
 
En Ostrea edulis, no es preciso que los recursos se transformen en reservas, para luego ser 
utilizados en la reproducción, sino que los recursos disponibles se reparten entre las tres vías. 
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- Clase 1 año de edad 
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Fig. 11.25. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de temperatura alta (calor) y fotoperiodo corto. C: control; d: días. 
 
ud y en el peso (Fig. 11.25). 
 
Por otro lado, el gasto en crecimiento de los individuos de 1 año de edad es menor que en el medio 
natural (Fig. 11.5), ya que casi no hay incremento en la longit
11.1.6 Resumen de los efectos del Acondicionamiento 1 sobre el uso y la distribución de los 
recursos:
Población 08
Frío corto Calor largo Frío largo Calor corto 
0 años 
Reservas ~ ~ ~+ ~+ 
Reproducción - + ~ ~ 
Crecimiento + + + + 
Fig. 11.26. Tabl to de emperatura l fotoperiodo en el gasto energético de la población 
08. ~: Gasto me  medio to; -: Gasto bajo; +: Gasto alto. 
 
a resumen del efec la t y e
dio; ~+: Gasto -al
Población 07
1 año 
Calor corto Frío corto Calor largo Frío largo
Reservas ~  +  ~ ~ ~
Reproducción - + ~ ~ 
Crecimiento 0 ~ 0 0 
Fig. 11.27. Tabl to de emperatura l fotoperiodo en el gasto energético de la población 
07. ~: Gasto medio; ~+: Gasto medio-alto; -: Gasto bajo; +: Gasto alto. 
a resumen del efec la t y e
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Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
Como ya se vio atural pítulo 8), gasto reproductor, independientemente de la 
edad, varía con las condiciones ambientales: 
 independientemente de las condiciones 
En un año de edad, hay más crecimiento en condiciones favorables de temperatura y 
condiciones combinadas de alta temperatura y 
a cantidad de reservas depende indirectamente de los factores ambientales, ya que unos factores 
ervas. 
 en el ciclo n (ca el 
- La temperatura alta aumenta el gasto reproductor. 
- El fotoperiodo largo incrementa el gasto reproductor. 
- La temperatura baja reduce el gasto reproductor. 
- El fotoperiodo corto reduce el gasto reproductor. 
 
El crecimiento somático depende de la edad: 
- Con 0 años de edad el crecimiento es alto,
ambientales. 
- 
fotoperiodo. Esto nos lleva a que las 
fotoperiodo largo pueden favorecer el crecimiento somático. 
 
No se observa una variación significativa de las reservas en las distintas condiciones, esto nos 
indica que las reservas, en condiciones “ad libitum” de alimento, son independientes de las 
condiciones medioambientales. 
L
ambientales favorables incrementan el gasto reproductivo, y por lo tanto el consumo de 
reservas, y viceversa con los factores desfavorables. El descenso más o menos brusco de la cantidad 
de reservas depende de la disponibilidad de reservas. De este modo, se observa una relación directa 
entre el ciclo reproductor y las res
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Fig. 11.28. a. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años de edad (población 08) en 
condiciones de baja temperatura (frío) y fotoperiodo largo. b. Gasto reproductor con 0 años de edad en 
condiciones de temperatura baja (frío) y fotoperiodo largo. I: Indeterminado; P�: Puestas macho; P�: 
Puestas hembra. 
 
En Ostrea edulis, no es preciso que los recursos se transformen en reservas, para luego ser 
utilizados en la reproducción, sino que los recursos disponibles se reparten entre las tres vías. 
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En condiciones de temperatura alta, al variar el fotoperiodo, la cantidad de reservas y su génesis 
sigue exactamente el mismo patrón. Esto quiere decir que cuando el fotoperiodo cambia, en 
mperatura de 18ºC, no tiene efecto sobre las reservas. 
rgo Frío largo Calor corto 
te
 
Desglosando las reservas tenemos lo siguiente: 
 
Frío corto Calor la














 /~+ -~ ~ 
~/~- ~/~ /+ ~ ~/~-/+ 
Gasto rep + ~ roductor - ~ 
Gasto en cr  
somá + 0 
ecimiento
tico + ~ + 0 + 0 
Fig. 11. 29. Tabla resumen del efecto de la temperatura, el fotoperiodo y la edad sobre el gasto energético. ~: 
Gasto m -alto; ~ ato medio-bajo; -: Gasto ba  +: Gasto alt
 
La cantidad s es similar en todas las condiciones y a todas las edades, eso quiere decir 
que el balance de génesis y consumo es independiente de las condiciones ambientales y la edad. 
omo conclusión, la cantidad de reservas, y el balance de esta (consumo y génesis) depende de la 
ás recursos en el 
combinadas de temperatura y fotoperiodo el gasto es mayor, en condiciones desfavorables el 
s medio. 
alance de reserva depende 
edio; ~+: Gasto medio -: G jo; o. 
de reserva
La génesis de reservas es similar en todas las condiciones y a todas las edades, eso quiere decir que 
la formación de reservas es independiente de los factores ambientales y la edad. 
C
cantidad de alimento, y es independiente de las condiciones ambientales y la edad. 
 
Resumiendo, los recursos disponibles se distribuyen entre: 
- Crecimiento: Dependiente de la . Los individuos de 0 años utilizan medad
crecimiento somático que los individuos de más edad. 
 Reproducción: Dependiente de las condiciones ambientales. En condiciones favorables -
gasto es menor y en condiciones desacopladas el gasto e
En este experimento se vio que el efecto de la temperatura y el fotoperiodo sobre la distribución de 
los recursos son similares. 
- Reserva: Depende del alimento disponible. En condiciones de alimentación “ad libitum”, el 
balance de reservas es independiente de las condiciones ambientales. Como se vio en ciclo 
natural, cuando la alimentación no es “ad libitum”, el b
 20 
Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
indirectamente de las condiciones ambientales (cantidad de energía empleada en reproducción) 
y de la edad (cantidad de recursos destinados al crecimiento).  
lo que la mayoría de los recursos 
van a generar reservas. 
 reserva en animales de cualquier edad en condiciones favorables de 
no. En condiciones favorables el gasto reproductor es alto, en animales de 0 
a crear reservas son escasos. 
nta la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
: muchas. 
 
Según esto tendrían: 
- Mayores reservas los animales de 1 año o más en condiciones de invierno, ya que en este el 
crecimiento es bajo y la reproducción está desfavorecida, con 
- Menos tejido de
primavera- vera
años el gasto reproductor es menor, pero también tienen gasto en crecimiento, y en animales de 
más edad, el gasto en crecimiento es menor, pero el gasto reproductor es mayor, con lo los 
recursos disponibles par
 
11.2 Acondicionamiento 2 
Se estudió el efecto del fotoperiodo sobre la distribución de los recursos. Como ya se explicó, se 
parte de animales sin desarrollo. 
11.2.1 Medio natural 
- Tejido de reserva 
En el eje de ordenadas se represe
3
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Fig. 11.30. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 
(población 07) de edad  en el medio natural. 
 
En ambas clases de edad, a finales de otoño la cantidad de reservas es baja y luego se incrementa a 
inicios de invierno, para luego descender, ligeramente, a 0 años (Fig. 11.30.a) y má  s
pronunciadamente en 1 año (Fig. 11.30.b) . 
 21362
Capítulo 11 
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Fig. 11.30. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años (a) (población 08) y 1 año (b) 
(población 07) de edad  en el medio natural. 
 
En ambas clases de edad, a finales de otoño la cantidad de reservas es baja y luego se incrementa a 
inicios de invierno, para luego descender, ligeramente, a 0 años (Fig. 11.30.a) y má  s
pronunciadamente en 1 año (Fig. 11.30.b) . 
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Nódulos de células vesiculares 
Nódulos de células vesiculares en el medio 
natural con 0 años de edad
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Fig. 11.31. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b) 
(población 07) de edad  en el medio natural. 
 
En 0 años de edad, inicialmente la generación de reservas es baja y luego se incrementa a medi  
Crecimiento somático 
a
(Fig. 11.31.a). En cambio, en 1 año, la creación de reservas se mantiene baja (Fig. 11.31.b). 
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Fig. 11.32. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en el medio 
natural. 
 
En primer lugar, el muestreo 27 está sobrevalorado y el 29 infravalorado en peso, ya que en el 
os eran más pequeños de la media. En general, hay crecimiento en animales de 0 años de 
dad, ya que se incrementa, tanto la longitud como en peso (peso de concha y de vianda) (Fig. 
11.32). 
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Fig. 11.33. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en el medio 
natural. 
 
Los individuos de 1 año apenas tienen crecimiento, ya que el incremento en longitud y peso es muy 
pequeño (Fig. 11.33). 
1.2.2 Fotoperiodo 0 horas de luz 
n el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
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Fig. 11.34. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b) (población 
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Fig. 11.31. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b) 
(población 07) de edad  en el medio natural. 
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(Fig. 11.31.a). En cambio, en 1 año, la creación de reservas se mantiene baja (Fig. 11.31.b). 
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Fig. 11.32. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en el medio 
natural. 
 
En primer lugar, el muestreo 27 está sobrevalorado y el 29 infravalorado en peso, ya que en el 
os eran más pequeños de la media. En general, hay crecimiento en animales de 0 años de 
dad, ya que se incrementa, tanto la longitud como en peso (peso de concha y de vianda) (Fig. 
11.32). 
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Fig. 11.33. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en el medio 
natural. 
 
Los individuos de 1 año apenas tienen crecimiento, ya que el incremento en longitud y peso es muy 
pequeño (Fig. 11.33). 
1.2.2 Fotoperiodo 0 horas de luz 
n el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
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Fig. 11.34. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b) (población 




En 0 años se produce una evolución inversa de las células vesiculares, que en el medio natural (Fig. 
11.30.a), es decir, sufren un incremento brusco y luego caen bruscamente, manteniéndose medias-
bajas (Fig. 11.34.a). 
En 1 año de edad, las vesiculares de la gónada y el manto siguen el mismo patrón que el medio 
natural (11.30.b), sólo que el incremento es antes. En el manto hay un importante incremento inicial 
y luego desciende a media-baja (Fig. 11.34.b). 
En 0 años de edad, sin tener en cuenta las fluctuaciones, la cantidad de vesiculares es ligeramente 
superior al medio natural (Fig. 11.34.a). En 1 año de edad, la cantidad es superior (Fig. 11.34.b). 
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a génesis de reservas sigue el mismo patrón que las células vesiculares (Fig. 11.34), y por lo tanto, 
a la inversa que en el medio natural (Fig. 11.31).  
0 años de edad tiene una creación de reservas ligeramente superior al medio natural (Fig. 11.31), 
mientras que 1 año es claramente superior (Fig. 11.35). 
 
- Gasto reproductor 
 
Fig. 11.35. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b)  
(población 07) de edad  en condiciones de 0 horas de luz. 
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stas macho; P�: Puestas hembra; C: control. 
Fig. 11.36. Gasto reproductor con 0 (a) y 1 años (b) de edad en condiciones de 0 horas de luz. I: 
Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Pue
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Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
En 0 años de edad el gasto reproductor es muy escaso, ya que la mayoría son indeterminados, y sólo 
 se desarrollan y ponen (Fig. 11.36). 
En 1 año de edad el gasto es considerablemente mayor, ya que, inicialmente hay un porcentaje 
im tante de puestas, luego entran en reposo, con  que el gasto desciende, pero a continuación se 
produce un gran pico de puestas, incrementando el gasto (Fig. 11.36). Al final el porcentaje de 
puestas es similar a 0 años, con lo que el gasto también lo es (Fig. 11.36.a). 
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a población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
l; d: días. 
nto en los individuos de 0 años (Fig. 11.37.a) sometidos a 0 horas de luz, el 
incremento de longitud y de peso es muy inferior que en el medio natural (Fig. 11.32). Por lo que el 
gasto en crecimiento somático es menor. 
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Fig. 11.37. Crecimiento de l
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Fig. 11.38. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de 0 horas de luz. C: Control; d: días. 
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En 0 años se produce una evolución inversa de las células vesiculares, que en el medio natural (Fig. 
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superior al medio natural (Fig. 11.34.a). En 1 año de edad, la cantidad es superior (Fig. 11.34.b). 
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Fig. 11.38. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de 0 horas de luz. C: Control; d: días. 
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El crecimiento de las ostras de 1 año de edad en oscuridad total es similar al medio natural (Fig. 
11.33), por lo que el gasto es muy bajo (Fig. 11.38), igual que en el medio natural. 
 
Resumen del efecto de la ausencia de luz en el uso y distribución de los recursos 
 del acondicionamiento, la cantidad de reservas y nódulos aumenta porque el 
gasto reproductor es escaso, con lo que la mayoría de recursos van a producir reservas. Con las 
pri ien , y el incremento del gasto reproductor, la 
génesis y cantidad de reservas disminuye.  A los 45 días se vuelve reducir el gasto con lo que las 
reservas aumentan (vesiculares y nódulos). Por último, la generación y cantidad de reservas se 
mantiene, ya que hay puestas, pero son escasas. 
En cambio en 1 año, inicialmente las puestas macho son de un 50%, por lo que la generación de 
reservas desciende, ya que la mayoría de los recursos son destinados a la reproducción. Con la 
entrada en reposo, los recursos se redirigen a la génesis de reservas. 
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e la cantidad de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b) (población 
ones de 8 horas de luz. C: Control; d: días. 
l inicio, las reservas de las tres áreas se mantienen bajas (Fig. 11.39), igual que en el medio 
atural(Fig. 11.30), pero luego descienden, mientras que en el medio natural se incrementa. Es 
 el consumo de reservas es mayor que la génesis, en relación al medio natural. 
A continuación se produce una subida progresiva y luego un descenso progresivo. Este ascenso y 
descenso es más lento que en medio natural. A 0 años, esta subida ocurre antes que en 1 año. 
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Fig. 11.40. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b) 
oblación 07) de edad  en condiciones de 8 horas de luz. C: Control; d: días. (p
 
A grandes rasgos siguen el mismo patrón (Fig. 11.40) que el medio natural (Fig. 11.31), pero 0 años 
tiene los picos más marcados a 8 horas de luz que en el medio natural. Esto tiene sentido porque 
coincide, aproximadamente, el fotoperiodo del acondicionamiento con el del medio natural. 
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Fig. 11.41. Gasto reproductor con 0 (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de 8 horas de luz. I: 
Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas hembra. 
 
El gasto reproductor en 0 años es escaso, ya que la mayoría son Indefinidos, es decir, aún no 
desarrolló su primera gónada (Fig. 11.41.a). 
En 1 año, el gasto es un poco mayor porque hay más puestas macho que en 0 años, pero aún así las 
extienden en el tiempo, así que el gasto reproductor es medio bajo 
ig. 11.41.b). 
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Fig. 11.40. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b) 
oblación 07) de edad  en condiciones de 8 horas de luz. C: Control; d: días. (p
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Fig. 11.41. Gasto reproductor con 0 (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de 8 horas de luz. I: 
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a 8 horas de luz es menor (Fig. 11.42) que en el medio natural Fig. 11.32), ya que 
 menor. Por lo que el gasto en crecimiento es 
 
Fig. 11.42. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de 8 horas de luz. C: Control; d: días. 
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Fig. 11.43. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de 8 horas de luz. C: Control; d: días. 
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11.2.4 Fotoperiodo 16 horas de luz 
- Tejido de reserva 
En el eje de ordenadas se representa la cantidad de células vesiculares, siendo 1: pocas, 2: medias y 
3: muchas. 
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44. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 años (b)  
oblación 07) de edad  en condiciones de 16 horas de luz. C: Control; d: días. 
n 0 años, las reservas de las 3 áreas somáticas ascienden a cantidad media (Fig. 11.44.a), mientras 
al se mantienen en baja (Fig. 11.30.a). A continuación descienden a muy baja, 
e reservas que consumo, y luego el consumo se hace mayor que la generación. 
n 1 año, las reservas son ligeramente menores (Fig. 11.44.b) que en el medio natural (Fig. 
e el incremento al final de acondicionamiento. 






que en el medio natur
para a continuación ascenderán a baja (Fig. 11.44.a). Es decir, inicialmente hay más reservas que en 
el medio natural (Fig. 11.30.a), pero después hay menos. Lo que significa que al principio hay más 
generación d
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11.30.b), y no aparec
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Fig. 11.42. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
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Fig. 11.43. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de 8 horas de luz. C: Control; d: días. 
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e el incremento al final de acondicionamiento. 






que en el medio natur
para a continuación ascenderán a baja (Fig. 11.44.a). Es decir, inicialmente hay más reservas que en 
el medio natural (Fig. 11.30.a), pero después hay menos. Lo que significa que al principio hay más 
generación d
E
11.30.b), y no aparec
 29371
Capítulo 11 
Nódulos de células vesiculares 
Nódulos de células vesiculares en 
acondicionamiento 16 horas de luz con 0 
años de edad
3
Nódulos de células vesiculares en 





C 15 d 30 d 45 d 60 d 75 d 90 d







C 15 d 30 d 45 d 60 d 75 d 90 d








ig. 11.45. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b) 
oblación 07) de edad  en condiciones de 16 horas de luz. C: Control; d: días. 
n los individuos de 0 años, la generación inicial de reservas se incrementa a media, para luego 
escender a muy escasas y mantenerse en baja (Fig. 11.45.a). Mientras que en el medio natural (Fig. 
1.31.a), al inicio los nódulos son escasos y luego se incrementan. Este pico inicial explica el pico 
icial de vesiculares. 
n 1 año también hay menos generación de reservas (Fig. 11.45.b) que en el medio natural (Fig. 
ento final. 
rar reservas (Fig. 11.45) que en el medio natural 
(Fig. 11.31). 
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Fig. 11.46. Gasto reproductor con 0 (a) y 1 años (b) de edad en condiciones de 16 horas de luz. I: 
Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas hembra. C: Control; 
d: días. 
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Fig. 11.47. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de 16 horas de luz. C: Control; d: días. 
 
El crecimiento en longitud es similar al medio natural (Fig. 11.32); sin embargo, el peso se 
incrementa menos que en el medio natural. Así que el gasto en crecimiento es menor, ya que, 
aunque la longitud es similar, el peso es menor (Fig. 11.47). 
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Fig. 11.48. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
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ig. 11.45. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b) 
oblación 07) de edad  en condiciones de 16 horas de luz. C: Control; d: días. 
n los individuos de 0 años, la generación inicial de reservas se incrementa a media, para luego 
escender a muy escasas y mantenerse en baja (Fig. 11.45.a). Mientras que en el medio natural (Fig. 
1.31.a), al inicio los nódulos son escasos y luego se incrementan. Este pico inicial explica el pico 
icial de vesiculares. 
n 1 año también hay menos generación de reservas (Fig. 11.45.b) que en el medio natural (Fig. 
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Fig. 11.46. Gasto reproductor con 0 (a) y 1 años (b) de edad en condiciones de 16 horas de luz. I: 
Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas hembra. C: Control; 
d: días. 
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Fig. 11.47. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de 16 horas de luz. C: Control; d: días. 
 
El crecimiento en longitud es similar al medio natural (Fig. 11.32); sin embargo, el peso se 
incrementa menos que en el medio natural. Así que el gasto en crecimiento es menor, ya que, 
aunque la longitud es similar, el peso es menor (Fig. 11.47). 
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Fig. 11.48. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 




Al igual que en el medio natural (Fig. 11.33), a 16 horas de luz, el crecimiento no es significativo, 
tanto en longitud como en peso (Fig. 11.48). 
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dades (Fig. 11.49), sigue, prácticamente, el mismo patrón que 
los incrementos ligeramente inferiores. Esto quiere decir que 
icialmente el consumo de reservas es escaso y luego se incrementa. 
Fig. 11.49. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b)  
(población 07) de edad  en condiciones de 24 horas de luz. C: Control; d: días. 
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Fig. 11.50. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 (a) (población 08) y 1 año (b) 
oblación 07) de edad  en condiciones de 24 horas de luz. C: Control; d: días. 
sto indica que los recursos 




Ocurre lo mismo que con las células vesiculares (Fig. 11.49), es decir, sigue el mismo patrón que 16 
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Fig. 11.51. Gasto reproductor con 0 (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de 24 horas de luz. I: 
Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas hembra; C: control; d: 
días. 
 
Al igual que a 16 horas (Fig. 11.46), el gasto reproductor es mayor que a 0 (Fig. 11.36) y 8 horas de 
luz (Fig. 11.41), ya que hay un menor porcentaje de indeterminados y de reposos-restauración, y las 
puestas son mayores. Así mismo, inicialmente el gasto es menor, ya que hay más indeterminados y 
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Ciclo reproductor en acondicionamiento 24 







C 15 d 30 d 45 d 60 d 75 d 90 d
14-oct 2-nov 16-nov 2-dic 15-dic 29-dic 13-ene
P� RR P�
 
Ciclo reproductor en acondicionamiento 24 
horas de luz con 0 años de edad b
0











75 d 90 d
14-oct 2-nov 16-nov 2-dic 15-dic 29-dic 13-ene
a 
P� I P�
Fig. 11.51. Gasto reproductor con 0 (a) y 1 año (b) de edad en condiciones de 24 horas de luz. I: 
Indeterminado; RR: Estado de Reposo-Restauración; P�: Puestas macho; P�: Puestas hembra; C: control; d: 
días. 
 
Al igual que a 16 horas (Fig. 11.46), el gasto reproductor es mayor que a 0 (Fig. 11.36) y 8 horas de 
luz (Fig. 11.41), ya que hay un menor porcentaje de indeterminados y de reposos-restauración, y las 
puestas son mayores. Así mismo, inicialmente el gasto es menor, ya que hay más indeterminados y 
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ig. 11.52. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
n las ostras de 0 años, acondicionadas a 24 horas de luz (Fig. 11.52), el crecimiento es mucho 
enor que en el medio natural (Fig. 11.32), ya que tanto la longitud como el peso se incrementan en 
 que el gasto en crecimiento es menor a 24 horas de luz que en el medio 
natural. 
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ig. 11.53. Crecimiento de la población de 1 año de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones F
de 16 horas de luz. C: Control; d: días. 
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Fig. 11.55. Tabla resumen del efecto del fotoperiodo sobre el gasto energético en la población 08. ~-: Gasto 
me  Gasto alto; 0: Sin gasto. 
En primer lugar, hay que tener en cuenta que la temperatura del agua era baja, con lo que la 
temperatura es desfavorable siempre. Así que en condiciones de fotoperiodo corto (0 y 8 horas) las 
condiciones ambientales son desfavorables, y en condiciones de fotoperiodo largo (16 y 24 horas) 
las condiciones ambientales son mixtas. 
 
La distribución de los recursos sigue el siguiente patrón: 
- El gasto reproductor depende del fotoperido, cuanto más largo es el fotoperiodo mayor son 
los recursos destinados a la reproducción. 
- El crecimiento depende de la edad del animal, los animales de 1 año de edad destinan menos 
recursos al crecimiento, independientemente del fotoperiodo.  
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s, el mayor crecimiento somático de los animales de 0 años se ve 
pensado por un mayor gasto reproductor en los animales de 1 año, con lo que el balance de 
servas de ambas clases de edad es similar en los diferentes fotoperiodos. 
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En general, los individuos de 0 años de edad presentan crecimiento somático, aunque es menor 
que en el medio natural. Mientras que el crecimiento en 1 año de edad es poco significativo, 
 
Fig. 11.57. Comparación entre la evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares en ausencia de 
luz a 0 años de edad (a) y el gasto reproductor en las mismas condiciones (b). I: Indeterminado; P�: Puestas 
macho; P�: Puestas hembra. C: Control; d: días. 
 
- En individuos sin desarrollo gonadal, no se ve una relación entre el crecimiento somático y el 
fotoperiodo, ya que no se observan diferencias significativas entre los distintos fotoperiodos, 
dentro de la misma clase de edad. 
- 
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igual que en el medio natural. Es decir, 0 años utiliza menos recursos en el crecimiento que en el 
medio natural.  
- Hay un uso directo de los recu  la re ón, sin ser necesario rlos en 
primer lugar en reservas. 
 
11.3. Acondicionamiento 3 
Se estudió el efecto de la ausencia de luz y el fotoperiodo largo (16 horas) de luz en la distribución 
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Fig. 11.58. Evolución de la cantidad de células vesiculares (a) y de nódulos de células vesiculares (b) con 0 
en el medio natural. 
 
Tanto las reservas, como la generación de estas, se mantienen bajas en el medio natural (Fig. 
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Como se comentó en ciclo natural (capítulo 8), la actividad gametogénica en invierno es escasa, con 
lo el gasto reproductor es escaso (Fig. 11. 59). 
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Fig. 11.60. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en el medio 
natural. 
 
En el medio natural, la longitud no se incrementa, parece que se reduce, pero es porque está 
sobrevalorado en el primer muestreo. El peso total tampoco se modifica, hay un ligero descenso no 
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Fig. 11.61. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 en condiciones de 0 horas de luz. C: 
Control; d: días. 
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A 0 horas de luz y alimentación ad libitum (Fig. 11.61), la cantidad de reservas es similar al medio 
natural (Fig. 11.58.a), ligeramente superior al inicio. Es decir, el consumo de reservas a 0 horas de 
z es similar al medio natural. 
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Fig. 11.62. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años de edad en condiciones de 
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La generación de reservas a 0 horas de luz (Fig. 11.62), sigue la misma tendencia que en el medio 
natural (Fig. 11.58.b), siendo ligeramente superior. Es decir, los recursos destinados a crear reservas 
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Fig. 11.63. Gasto reproductor con 0 de edad en condiciones de 0 horas de luz. I: Indeterminado; P�: Puestas 
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natural. 
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sobrevalorado en el primer muestreo. El peso total tampoco se modifica, hay un ligero descenso no 
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Fig. 11.63. Gasto reproductor con 0 de edad en condiciones de 0 horas de luz. I: Indeterminado; P�: Puestas 




El gasto reproductor es bajo, ya que hay individuos Indeterminados, y las puestas son escasas (Fig. 
11.63). 
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Fig. 11.64. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
n condiciones de 0 horas de luz, se incrementa el gasto en crecimiento somático, ya que se 
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Fig. 11.65. Evolución de la cantidad de células vesiculares con 0 años en condiciones de 16 horas de luz. C: 
Control; d: días. 
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Uso y distribución de los recursos en acondicionamiento
A 16 horas de luz (Fig. 11.65), la cantidad de reservas se muy similar, ligeramente superior, al 
medio natural (Fig. 11.58.a). Esto quiere decir que el consumo de reservas es similar, un poco 
enor que en el medio natural. 
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Fig. 11.66. Evolución de la cantidad de nódulos de células vesiculares con 0 años en condiciones de 16 horas 
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Fig. 11.67. Gasto reproductor con 0 años de edad en condiciones de 16 horas de luz. I: Indeterminado; P�: 
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Fig. 11.64. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
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Fig. 11.67. Gasto reproductor con 0 años de edad en condiciones de 16 horas de luz. I: Indeterminado; P�: 




El gasto reproductor es mayor a 16 horas de luz y alimentación “ad libitum” (Fig. 11.67), que a 0 
horas luz (Fig. 11.63), ya que los Indeterminados desaparecen rápidamente y las puestas son 
mayores. 
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Fig. 11.68. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de 16 horas de luz. C: Control; d: días. 
3 sobre el uso y la distribución de las 
ecursos:
0 años 0 horas 16 horas 
 
Se incrementa muy ligeramente el gasto en crecimiento somático, ya que hay un pequeño aumento 
de peso, debido, sobretodo al incremento del peso de la concha (Fig. 11.68). 
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riodo largo. 
El crecimiento depende de la edad; sin embargo, en este último acondicionamiento, parece 
pendencia de las condiciones ambientales (fotoperiodo), ya que a corto 
fotoperiodo el crecimiento es mayor; esto puede deberse a que quedan una mayor cantidad de 
cursos disponibles, ya que el gasto reproductor es menor. 
- El balance de reservas no muestra dependencia del fotoperiodo, la cantidad y génesis de 
reservas es similar en ausencia de luz o a fotoperiodo largo. Lo cual demuestra que los recursos 
que no se destinan a la reproducción en 0 horas, se desvían al crecimiento. 
 
 La distribución sigue los siguientes criterios: 
- Reproducción: El gasto reproductor depende del fotoperiodo, y es mayor en condiciones de 
fotope
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Fig. 11.68. Crecimiento de la población de 0 años de edad en longitud (mm) (a) y peso (g) (b) en condiciones 
de 16 horas de luz. C: Control; d: días. 
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Discusión                Capítulo 11 
11.4. Discusión 
Las tres vías son independientes y las tres pueden usar directamente los recursos.  




a la vía 
 
Independientemente de la cantidad de recursos disponibles, el uso de los recursos en las tres vías 
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Fig. 11.70. Tabla resumen del uso y distribución de los recursos para la reproducción, crecimiento y reservas, 
y los factores que actúan sobre esta distribución. -: Pocos; +: Muchos 
 
Según la disponibilidad de alimento, la distribución de los recursos varía: 
- En condiciones de alimentación limitada, pero no limitante, los recursos se distribuyen en las 
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Fig. 11.71. Tabla resumen del destino de los recursos spon condiciones de temperatura, 
fotoperiodo y edad. 
 




 di ibles a distintas 
 
1 año 0 años





















16 horas o Crecimiento, Reprod
Fig. 11.72. Tabla resumen del destino de los recursos disponibles a distintas condiciones de temperatura, 
n conclusión se puede decir, que los recursos se distribuyen primero entre la vía de la 
eproducción, según los factores ambientales presentes, y el crecimiento, según la edad del 
nimal. Y los recursos excedentes se van a transformar en reservas. 
or otro lado, la ausencia de luz no inhibe ninguna de las vías, al contrario, favorece el crecimiento 
n 0 años de edad) y la generación de reservas, ya que al reducirse el gasto reproductor quedan más 
cursos disponibles para las otras vías. 
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1. La gonadogénesis de Ostrea edulis tiene dos componentes simultáneos, uno 
estructural, en la que un sistema de canales tubulares interconectados y discontinuos 
(Canal Genital) diverticula por su pared fibroblástica, originando folículos 
gonadales y ampliando el espacio gonadal; y uno celular (gametogénesis), donde 2 
células diferenciadas, la espermatogonia 1 y la ovogonia, presentes en la Masa 
Celular Conjuntiva (MCC), se desarrollan independientemente para originar los 
gametos masculinos y femeninos. 
2. Las series gametogénicas macho y hembra se desarrollan a partir de un reservorio 
intragonadal de espermatogonias 1 y ovogonias, respectivamente. Las gonias se 
multiplican por mitosis, que se caracterizan por presentar cromosomas esféricos, 
mientras que, en la meiosis tienen forma filamentosa. Estas mismas gonias se 
diferencian por un nucleoplasma oscuro con heterocromatina de alta densidad, en las 
espermatogonias 1, frente a un nucleoplasma claro con heterocormatina escasa y 
fibrilar, membrana nuclear marcada y tendencia a adherirse a la pared fibroblastica, 
en el caso de las ovogonias.
3. Cada espermatogonia 1 y ovogonia se desarrolla independientemente para originar 
una serie gametogénica (SG) macho y una SG hembra, respectivamente. La 
espermagonia 1 se desarrolla mediante proliferación con reducción de tamaño (PRT), 
que será la unidad estructural y funcional de la espermatogénesis y dará lugar a una 
bola espermática (1024-4096 espermatozoides), mientras que la ovogonia se 
desarrolla individualmente o mediante proliferación clonal (PC) y dará lugar a un 
huevo u ovocito. El desarrollo de la SG hembra es más lento debido a la 
vitelogénesis.
4. La madurez ovocitaria en O. edulis está marcada por la maduración vitelogénica y la 
maduración meiótica, en la que el ovocito se encuentra en su segunda frenada 
meiótica, en esta especie en GVBD. En la práctica, estos dos factores serán los que 
indiquen el momento de la inducción de la puesta hembra. 
5. O. edulis tiene un reservorio permanente de espermatogonias 1 y ovogonias, con lo 
que citológicamente siempre será Intersexual; por esta razón se decidió establecer el 
concepto de clases sexuales, donde los individuos se clasificaban según el número 
de fases sexuales en desarrollo y su grado de desarrollo; así se establecieron sexos 
puros, cuando sólo hay una fase sexual en desarrollo e Intersexuales, cuando hay 
dos fases sexuales en desarrollo, la de mayor grado de desarrollo determinará el 
sexo del animal; además se establecieron los Cambios de fase sexual donde la fase 
funcional está en puesta.  Las clases sexuales demostraron ser una herramienta útil 
para plasmar y explicar el comportamiento sexual de O. edulis.
6. El Reposo-Restauración (RR) es un estado gonadal de total inactividad 
gametogénica, y se clasificó según el conocimiento o desconocimiento de la última 
fase sexual en poner antes del reposo, y de la primera fase sexual en desarrollarse en 
la restauración. 
7. O. edulis no es un verdadero cambiador de sexo, ya que cambia de funcionalidad 
varias veces a lo largo de un mismo ciclo reproductor. Estos cambios de 
funcionalidad pueden observarse histológicamente en dos puntos, en el RR y en las 
clases sexuales Cambio de Fase Sexual (CFS). En los dos casos, el cambio de 
funcionalidad de hembra a macho siempre es efectiva, llega a puesta, mientras que 
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8. En la práctica, los cambios de funcionalidad se pueden observar en las puestas, y se 
pueden manipular a través de la edad y las condiciones ambientales. Un descenso de 
temperatura (menor a 16ºC) inhibirá la puesta hembra y los animales pondrán 
exclusivamente como machos; sin embargo, las puesta macho no se pueden inhibir 
totalmente, con lo que es difícil obtener puestas hembra exclusivas, pero se pueden 
favorecer con animales de más edad, en condiciones de temperatura favorables y 
alimentación “ad libitum” 
9. El ciclo reproductor de O. edulis, en Santa Pola, va desde principios de otoño hasta 
finales de verano, y está marcado por un RR inducido por altas temperaturas del 
agua, pero sobretodo por una escasa disponibilidad de alimento. Este RR es más 
intenso en la edad de 0 años que en 1 año de edad. Hay otro pico de RR en invierno, 
aunque de muy baja intensidad, con lo que no se considera marcador de ciclo 
reproductor.
10. Ambas series gametogénicas tienen una alta estacionalidad, la mayor velocidad de 
desarrollo aparece en primavera y verano, y la menor en invierno, siendo media en 
otoño. Así mismo, la fase sexual hembra sufre una mayor estacionalidad, ya que en 
invierno no hay puestas hembra, y además está afectada por la edad, estando 
ralentizada en vitelogénesis con 0 años. Este hecho hace que los animales de 0 años 
sean machos, predominantemente, y en invierno sólo la funcionalidad macho sea 
efectiva.
11. La disponibilidad de alimento es el factor limitante del desarrollo gametogénico, 
marcando el RR; y su disponibilidad “ad libitum” permite una mayor maduración de 
serie gametogénica hembra con 0 años. 
12. El fotoperiodo y la temperatura actúan de forma independiente y directamente 
proporcional sobre la primera y segunda mitad, respectivamente, del desarrollo de 
ambas series gametogénicas. Así, el fotoperiodo tiene un efecto mitótico, meiótico y 
vitelogénico y la temperatura tiene un efecto de maduración y puesta.  
13. El fotoperiodo corto no es un factor limitante del desarrollo, ya que la ausencia de 
luz no inhibe el desarrollo; sin embargo, la temperatura si lo es de la fase sexual 
hembra, ya que a baja temperatura (menor a 16ºC) no hay puestas hembra; incluso 
se considera que sea un factor de atresia ovocitaria. 
14. El fotoperiodo, a través de su efecto mitótico, puede atrasar el desarrollo de la 
primera gónada (8 horas de luz o menos) o adelantarla (16 horas o más), o alterar la 
entrada en RR. Así, con alimentación “ad libitum”, 0 horas de luz sincronizan los 
RR, 8 horas los dispersan, 16 horas reduce la entrada en RR y 24 horas elimina el 
RR.
15. Los factores ambientales no determinan sexo, modifican su visualización a través de 
las clases sexuales. Así, el fotoperiodo determina las clases sexuales predominantes 
y la temperatura y la edad su evolución. El fotoperiodo corto, con la ralentización de 
la mitosis, favorece la predominancia de los sexos puros y los cambios de fase 
sexuales, mientras que el fotoperiodo largo, por su efecto mitótico, favorece la 
predominancia de los Intersexuales. La temperatura si podría decirse que determina 
sexo efectivo, ya que es el factor que limita la puesta hembra. 
16. Para la obtención de larvas se recomienda alimentación “ad libitum”, fotoperiodo de 
16 horas y temperatura de al menos de 16ºC, con animales de 0 años para asegurar 




alimentación limitada, 8 horas de luz o menos y baja temperatura para el 
mantenimiento del stock de reproductores. 
17. La distribución de los recursos en el medio natural se hace para tres vías 
independientes, en las cuales tiene preferencia la reproducción, seguido del 
crecimiento y los excedentes van a reservas. Esta distribución sufre estacionalidad, 
ya que el gasto reproductor es estacional. A su vez, la edad también afecta a la 
distribución, ya que los animales de 0 años tienen menor gasto reproductor y mayor 
crecimiento, mientras que los de más edad tienen menor crecimiento pero mayor 
gasto reproductor. Así, independientemente de la edad, en primavera y principios de 
verano se prima la vía reproductora, mientras que en invierno se prioriza el 
crecimiento y las reservas.  
18. El factor que más afecta a la distribución de los recursos es la disponibilidad de 
alimento, ya que puede inhibir las tres vías. La actividad de la vía reproductora 
depende de los factores ambientales y de la edad, y el crecimiento de la edad, 
mientras que las reservas dependen de la actividad de las otras vías y de la 
disponibilidad de alimento. 
390
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Anexo: Parásitos en las poblaciones estudiadas 
Como ya se indicó en material y métodos, fue necesario eliminar la población inicial de 2 años, 
debido al elevado impacto del parásito Bucephalus spp. (Fig. A.3). En las poblaciones de 1 o 0 años, 
la proporción de individuos infestados es mucho menor, presentando ligeras fluctuaciones 
estacionales, con un descenso en invierno y finales de primavera. 
Lo que si está claro es que Bucephalus siente más afinidad por las ostras de más edad (Fig. A.1).  
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Fig. A.1.a. Proporción de individuos de la población 07 infestados por Bucephalus spp. Desde el 12 de 
Noviembre hasta Julio son ostras de 1 año, a partir de Julio tienen 2 años desde la fijación. b. Proporción de 
individuos de la población 08 infestados por Bucephalus spp. Desde el 12 de Noviembre hasta Julio son ostras 
e 0 años, a partir de Julio tienen 1 año. 
a una variación de las condiciones ambientales o de la condición de los 
animales en el medio. 
d
También se puede observar que el en segundo otoño de las gráficas (Fig. A.1), correspondientes al 
año 2009, hay una menor infestación, sobretodo teniendo en cuenta que los animales tienen un año 
más que el otoño anterior, es decir, la población 07 tiene 2 años y la población 08 tiene 1. Esto 
posiblemente se deba 
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Anexo: Parásitos en las poblaciones estudiadas 
Como ya se indicó en material y métodos, fue necesario eliminar la población inicial de 2 años, 
debido al elevado impacto del parásito Bucephalus spp. (Fig. A.3). En las poblaciones de 1 o 0 años, 
la proporción de individuos infestados es mucho menor, presentando ligeras fluctuaciones 
estacionales, con un descenso en invierno y finales de primavera. 
Lo que si está claro es que Bucephalus siente más afinidad por las ostras de más edad (Fig. A.1).  
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Bucephalus no detiene totalmente el desarrollo gametogénico de O. edulis, pero lo reduce 
drásticamente, con lo que es posible determinar el sexo de las ostras parasitadas. 
Respecto a la clase sexual de los individuos parasitados (Fig. A.2), en este estudio se observó que el 
parásito tiene una mayor afinidad por la clase sexual Hembra pura (Fig. A.2, 12-ene-09), así como 
por las ostras en Reposo-Restauración. Se desconoce el motivo de este comportamiento. La 
preferencia hacia los Reposo- restauración posiblemente sea porque en este estado se produce un 
incremento de las reservas, y la infestación por Bucephalus reduce el tejido conjuntivo interfolicular, 
por desgaste nutricional; este hecho se demostró en Perna perna (García y Magalhaes, 2008). La 
afinidad por las Hembras posiblemente también sea por un factor de mejor estado nutricional, 
aunque para determinarlo sería necesario llevar a cabo estudios específicos con el parásito. 



























































































































































Fig. A.2. Clases sexuales a la que pertenecen los individuos infestados de Bucephalus spp.
Anexo
3
Fig. A.3. A. Imagen a microscopio óptico de frotis sin tinción de Ostrea edulis donde se encontraron cercarias 
de Bucephalus spp. B y C. Corte histológico de Bucephalus spp. en O. edulis.
Aparte del Bucephalus spp. (Fig. A.3), como ya se indicó en la introducción, también se vio que las 
ostras de las poblaciones estudiadas, ocasionalmente también presentaban Marteilia (Fig. A.4). Sin 
embargo, no se detectó ningún efecto de este parásito sobre el ciclo reproductor de la ostra plana. 
Fig. A.4. A. Hepatopáncreas de ostra plana parasitada con Marteilia. B. Detalle de hepatopáncreas de ostra 
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Líneas Germinales, Ciclo Reproductivo  
y Sucesión de Sexos en Ostrea edulis 
(Linnaeus, 1758)
En esta Tesis se caracteriza histológicamente la morfogénesis de la gónada, 
las líneas germinales y la gametogénesis, describiendo cada uno de los 
componentes celulares de las series gametogénicas macho y hembra, de 
Ostrea edulis. 
A su vez se hace un estudio de su sexualidad, proponiendo una 
clasificación de clases sexuales y explicando como “cambia de sexo”. 
Se estudia el ciclo reproductivo natural de dos clases de edad (0 años y 1 
año) de Ostrea edulis cultivada en suspensión en Santa Pola, Alicante, 
determinando la estacionalidad, tanto del desarrollo gametogénico como de 
la sexualidad.  
En base a esto se hacen acondicionamientos para establecer la influencia de 
los factores medioambientales, así como de la edad, en el desarrollo 
gametogénico y sexo de Ostrea edulis, desacoplando el efecto del 
fotoperiodo y de la temperatura. 
Por último también se estudió el uso y distribución de los recursos, tanto en 
el medio natural como en acondicionamiento. 
